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A. Einleitung 


1899 beobachtete Kara wAteEw in den traubigen Anschwellungen amAn- 
fang des Mitteldarmes des Brotkafers Stegobium (Sitodrepa) panicewm L. 
kérnchenhaltige Zellen. Da sich bei diesen ,,K6rnchen“ scheinbar eine 
Kopulation feststellen lieB, und dieselben auSerdem einseitig tranen- _ 
formig zugespitzt waren, hielt er diese Gebilde fiir parasitische Flagel- 
laten. K. EscHErtcu (1900) erkannte richtig die Einschliisse als Hefen 
und deutete den der Kopulation ahnlichen Vorgang als Sprossung. Die 
aus den Darmsicken isolierten Organismen lieBen sich von ihm sogar 
in Traubenzuckerlésung und auf Traubenzuckeragar kultivieren. Pavu 
BucHNeER (1921) und sein Schiiler E. BRErrsPRECHER (1928) beschrieben 
dann die genaueren Hinzelheiten der symbiontischen Einrichtungen von 
Stegobium paniceum. Die symbiontischen Hefen bewohnen die Zellen 
der Mitteldarmblindsicke von Larven und Imago dieses Kafers. Sie 
werden durch Beschmierung der Hier im Augenblick der Ablage auf die 
Nachkommen tibertragen. Erst beim Schliipfakt infizieren sich die bis 
dahin steril gebliebenen jungen Larven durch Fressen der mit symbion- 
tenhaltigem Sekret besudelten Eischalen. 

Nach der Definition Pavut BucHners (1953) verstehen wir unter 
Endosymbiose ,,ein gesetzmaiBiges Zusammenleben zweier verschieden 
gearteter Partner, bei dem der eine im K6rper des anderen, zumeist 
wesentlich héher organisierten, Aufnahme findet, und die wechselseitige 
Anpassung einen solchen Grad der Innigkeit erreicht hat, da8 die Ver- 
mutung berechtigt ist, es kénne sich dabei um eine dem Wirtsorganis- 
mus niitzliche EKinrichtung handeln“. 

Den Beweis, da8 es sich bei den in Stegobiwm paniceum beobachteten 
Mikroorganismen wirklich um Symbionten im Sinne der Buchnerschen 
Definition handelt, d.h., da8 die Hefen wirklich ,,eine fiir den Wirts- 
organismus niitzliche Kinrichtung“ sind, fiihrte A. Kocw (1933a, b). 
Zuerst gewann er symbiontenfreie Larven auf die Weise, daB er die. 
Larven kurz vor dem Schliipfen aus den Eischalen herauspraparierte, 
Dies hatte allerdings bei den Larven eine hohe Sterblichkeit zur Folge, 
obwohl sie auf Nahrmedien (Erbswurst) gehalten wurden, denen ge- 
trocknete Hefe oder Weizenkeimlinge zugesetzt waren. Erst als er die 
Kischale durch Hintauchen der Hier in einer 5%igen Lésung von Chlor- 
amin in 70% Alkohol sterilisierte, gelang ihm die Aufzucht auf dem. 
oben angegebenen Diitfutter. Sterile Larven auf Erbswurst allein 
starben nach kurzer Zeit. Kocu bewies damit die Lebensnotwendigkeit | 


der Symbionten fiir Stegobiwm paniceum bzw. der von ihnen produzierten 
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Stoffe, die auch in getrockneten Hefen und Weizenkeimlingen vor- 
handen sind. 

FRAENKEL u. BLEWeErtT (1943), BLewert u. FRAENKEL (1944) und 
Pant u. FRAENKEL (1954) zeigten, daB die normalen Larven fiir ihre 
Entwicklung Thiamin (Vitamin B,) und 8-Biotin benétigten. Symbion- 
tenfreien Larven dagegen miissen zur Nahrung auBer Thiamin und f-Bio- 
tin noch Riboflavin (Vitamin B,), Pyridoxin (Vitamin B,), Nicotinsaure, 
Pantothensaure und Folsaéure zugesetzt werden. Dies bewies, daB die 
Symbionten zumindest einen Anteil an der Vitaminerzeugung im Wirts- 

_ organismus hatten. 

PanT u. FRAENKEL (1950, 1954) gelang es fernerhin, die Symbionten 
von Stegobium paniceum L. und Lasioderma serricorne F., zweier nahe 
verwandter Kafer, wechselseitig auszutauschen. Dies erfolgte durch Be- 
schmierung der sterilisierten Hier mit den in Reinkultur gezogenen 
Symbionten der anderen Gattung und durch Fiitterung der sterilen 
Larven mit denselben. Die mit den Hefen von Lasioderma infizierten 
Stegobium-Larven entwickelten sich in fast derselben Zeit wie mit ihren 
eigenen Symbionten. Das Wachstum der Lasioderma-Larven mit Stego- 
biuwm-Symbionten aber wurde stark verzégert. Die Autoren fiihrten dies 
auf eine ungeniigende Thiaminlieferung der Stegobiwm-Hefen zurick. 

1954 gelang es GRAEBNER, die Stegobiwm-Symbionten in vitro zu 
zuchten. Seine Versuche ergaben, da die Hefen Thiamin, Riboflavin, 

_ Pyridoxin, Folsaure, f-Biotin, Nicotinséureamid und Pantothensaure 
enthalten. Weiter geben nach GrAEBNER die Mikroorganismen folgende 
Vitamine an das Nahrmedium ab: Thiamin, Riboflavin, Pyridoxin, 
Folsaure und Pantothensiure. GRAEBNER tat noch ein Ubriges. Er be- 

-stimmte die symbiontischen Hefen von Stegobiwm panicewm und ordnete 
‘sie als neue Spezies buchnerii der Gattung T'orulopsis zu, da eine Zu- 
ordnung zu den bisher bekannten Arten aus morphologischen und 
physiologischen Griinden nicht méglich war. 

- Durch die gegliickten Symbiontenaustausch-Versuche von Panrt u. 
FRAENKEL war der Beweis erbracht worden, da8 auch Fremdhefen sich 
in den Zellen der Mitteldarmblindsacke steriler Stegobium-Larven an- 

siedeln. So schien es wiinschenswert zu untersuchen, ob auch symbion- 
tische Hefen anderer Insekten, sowie Kulturhefen als , symbionten‘ 
in sterilen Stegobiwm-Larven angesiedelt werden kénnen. Dabei war 
auch auf die Art der Ansiedelung der Hefen und die Entwicklungsdauer 
der Larven zu achten. SchlieBlich erschien vom Blickwinkel der Vitamin- 
produktion der Hefen eine vergleichende Analyse symbiontischer und 
nichtsymbiontischer Hefen in diesem Zusammenhang von Interesse. 

An dieser Stelle danke ich herzlich Herrn Prof. Dr. Anton Kocu fiir die 
Themastellung sowie sein stetes Interesse am Fortgang der Untersuchungen. 
Fir die Uberlassung des Arbeitsplatzes und die gewahrten Unterstiitzungen 


schulde ich sowohl dem fritheren Vorstand des Zoologischen Institutes, Herrn 
g* 
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Prof. Dr. Karu Rirrer v. Friscu, als auch dem jetzigen Vorstand, Herrn Prof. — 
Dr. Hanssocuem AutTRuM groBen Dank. . 


B. Material und Methoden 


I. Zur Biologie von Stegobium paniceum L. | 
Der Brotkafer ist wohlbekannt als Schadling menschlicher Vorrate, 
wie Teigwaren, Backwerk, Reis, Schokolade und vieler Drogen. Er 
gehort der Unterfamilie der Anobiinen an und unterscheidet sich durch — 
seine Lebensweise von allen anderen Vertretern dieser Gruppe, welche 
ausschlieBlich in Holz und zellulosereichen Pflanzenteilen leben. Die 
Larven und Imagines von S. panicewm beherbergen, wie alle Anobiiden, . 
bei denen eine Symbiose festgestellt worden ist, ihre Hefen in sackartigen 
Ausstiilpungen des Mitteldarms (Abb. 5a). Diese Blindsicke tiberdecken 
die Ubergangsstelle des Vorderdarms in den Mitteldarm. Sie sind sehr | 
voluminés und von zahlreichen Tracheen umsponnen. Das Epithel dieser 
Mitteldarmblindsacke setzt sich aus 2 Zellarten zusammen: den schlanken _ 
Darmepithelzellen mit Biirstenbesatz und den auB8erordentlich ver-_ 
gréBerten mit Hefen gefiillten Mycetocyten, bei denen wir einen Biirsten- | 
saum vermissen (Abb. 2a). : 
Die letzten Abdominalsegmente des Stegobium-Weibchens bilden den | 
teleskopartig aussttilpbaren Legeapparat. Zwei Einrichtungen sind vor- 
handen, die dafiir sorgen, daf die Hier bei der Ablage mit Hefen be- 
schmiert werden. An der Stelle, wo der Legeapparat in die riicklaufige 
Intersegmentalhaut iibergeht, bildet diese jederseits einen Schlauch, der 
tief ins Kérperinnere eindringt. Diese Schlauche sind mit Hefen gefillt | 
und driicken die Symbionten in die Scheide des Ovipositors. AuBer diesen 
Schléuchen sind 2 Taschen am Ende des Legeapparates vorhanden, die 
gleichfalls Hefen enthalten!. Die Eier werden wahrend des Durch- | 
gleitens durch das Legerohr reichlich mit Symbionten beschmiert. Beim 
Schlipfen fressen die Larven einen Teil der Schale und infizieren sich | 
dadurch mit den Hefen, die dann von den fiir sie bestimmten Darm-_ 
epithelzellen aufgenommen werden. 


IT. Zur Biologie der Hefen 


Die Hefen gehéren zu den Eumyceten, die eingeteilt werden in 
ascosporogene (sporenbildende) und anascosporogene (nichtsporenbil- 
dende) Hefen. An Stelle von Mycelien werden meistens nur Verbinde 
von Spro8- und Spaltzellen gebildet. Die ascosporogenen Hefen (Asco- 
myceten) leiten sich von den mycelbildenden Endomycetaceen ab. Die 
Ascosporogenen entstehen unter Umwandlung einzelner Hefezellen in. 
einen Ascus oder im Anschlu8 an eine Verschmelzung von 2 Zellen. Die : 


1 Siehe BUCHNER 1953, Abb. 20, 8S. 121. 
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_ anascosporogenen Hefen werden in der umfangreichen Gruppe der Fungi 
imperfecti, welche keine Hauptfruchtform besitzen, zusammengefaBt. 


Tabelle 1. Verbreitung der Hefen in verschiedenen Substraten (nach Lunp) 


oni 
1 i 


Saccharomyces 
Merichia . . . . 
_ Hansenula : 

_ Hanseniaspora 


Wurzel- 


wachse 


Lipomyces 
Cryptococcus 1 
Biorulopsis . . . . 10 
_Schizoblastosporion 
Candida 
_ Kloecera 
_ Rhodotorula . . 
- Zahl der 
_ _ Ascosporogenen 
- Zahl der 
_ Anascosporogenen 
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25 


Boden 


Blatter- = 
Schwicne ot ae Diin- 
iD aul en ger 
1 pe 
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Wm Dr Om = = oboe 


1 0 it 1 


6 9 12 


= _ Die Zahlen geben die Artenanzah] innerhalb der Gattungen an. 


Die Hefen sind iiberall in der Natur verbreitet. Lunp (1954) unter- 
“suchte eingehend die Okologie der Hefen. Tabelle 1 zeigt das Vor- 
kommen verschiedener Arten in Bliiten, Friichten, Wurzelgewachsen, 
Blatterschwimmen, BaumfluB, Insekten, Diinger und im Boden. Arten 
der Gattung Torulopsis und Candida kommen am haufigsten vor. 
GRAEBNER (1954), sowie KGHLWEIN u. JuRziTzA (1959) und Jurzirza, 
“Ktuiwer u. Krecer-van Ris (1960) stellten fest, daB die Symbionten 
‘der Cerambyciden der Gattung Candida angehéren, wahrend die SproB- 
pilze der Anobiiden zu der Gattung Torulopsis gestellt werden, den zwei 
‘in der Natur am haufigsten vorkommenden Hefe-Gattungen. 


Zu den dieser Arbeit zugrunde liegenden Versuchen wurden folgende 


Hefen herangezogen: 


Ascosporogene Hefen 


Endomyces magnusit Lupwie 
Hansenula californica WICKERHAM 


Saccharomyces cerevisiae HANSEN 

Saccharomyces cerevisiae HANSEN var. 
ellipsoideus DEKKER 

“Saccharomyces pastorianus HANSEN 

S'porobolomyces spec. (roseus KLUYVER 
et van NIEL) 


Zygosaccharomyces mayor Tak. et YUK. 


Anascoporogene Hefen 


Candida mesenterica DIDDENS et 
LopDER 

Candida reukaufii DippENs et LODDER 

Torulopsis albida LODDER. 

Torulopsis famata HARRISON 

Torulopsis utilis LODDER 

Symbionten von Rhagium bifasciatum 

Symbionten von Rhagium inguisitor 

Symbionten von Spondylis buprestoides 
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Reinkulturen dieser Hefen verdanke ich dem Entgegenkommen der Herren 
Prof. Dr. R. Gistz, Technische Hochschule, Miinchen (Sporobolomyces spec. 
Torulopsis utilis, Zygosaccharomyces major), Prof. Dr. H. ScHaNDERL, Botanisches 
Institut, Geisenheim (Candida reukaufii, Endomyces magnusii), Prof. Dr. 8S. Wrx- 
DISCH, Institut fiir Garungsgewerbe, Berlin (Torulopsis famata), Dr. K. E. GRraEs- 
NER, der ebenfalls im Zoologischen Institut der Universitat Miinchen arbeitete, 
(Saccharomyces cerevisiae, Symbionten von Rhagium bifasciatum, Rh. inquisitor 
und Spondylis buprestoides, Torulopsis albida) und Dr. A. Lunp, Tuborg-Labora- 
torium, Kogenhagen (Candida mesenterica, Hansenula californica, Saccharomyces 
cerevisiae var. ellipsoideus). 


III. Haltung und Ziichtung 


Als Zuchtgefie wurden weithalsige Flaschen von 500 cm? Inhalt beniitzt, die 
mit einem diinnen, mit Gummiring befestigten Leinenlappchen tiberdeckt wurden. 
Das Futter bestand aus einer Mischung von 45% GrieB, 45% Weizenmehl und 
10% Zyma-Hefeextrakt!. Optimale Zuchtbedingungen bot der Brutschrank bei 
80% relativer Hydratur und einer konstanten Temperatur von 30°C. Fiir die 
Gewinnung steriler Larven und Insekten, sowie fiir die eigentlichen Versuche | 
wurden kleine, mit je einem Wattepfropf verschlossene Tuben von 6X1 cm ver-— 
wandt. Die Kigewinnung konnte mit zwei verschiedenen Methoden durchgefiihrt _ 
werden. 

1. 30—40 Kafer wurden 24 Std in einer Tube mit Weizenmehl gehalten, die 
Imagines dann durch ein Teesieb von den Eiern und dem Mehl getrennt. Ein 
Sieb aus Miillergaze schied das Mehl von den Eiern. 

2. Eine Anzahl (8—12) schwarzer Blattchen aus festem Papier, mit einem — 
Durchmesser von etwa 7cm, wurden iibereinandergelegt und mit einer Biiro- 
klammer festgeklemmt. Dieses Papierpickchen kam in eine Petrischale, in der 
sich 60—80 Kafer befanden. Die Weibchen legten nun ihre Kier jeweils an den Rand — 
der einzelnen Blattchen, die nach 24 Std herausgenommen wurden. Nach Ent- 
fernung der Biiroklammer konnten die Kier, an verschiedenen Stellen in Gruppen 
bis zu 15 Stiick liegend, gut beobachtet werden. Wie aus folgendem hervorgehen 
wird, bewahrte sich die letzte Methode ausgezeichnet und diente deshalb wahrend 
der gesamten Versuche zur Eigewinnung. 

Zur Sterilisation wurden die von den Eiern belegten Teile der Blattchen abge- 
schnitten und nach 8 Tagen auf folgende Weise (s. Kocx 1933a, b) behandelt. | 
Die jetzt schliipfreifen Eier kamen samt ihrer Papierunterlage fiir 2 min in eine 
5%ige Lésung von Chloramin in 70 Yigem Alkohol, daraufhin ins Wasserbad, 
welches einmal gewechselt wurde, und wurden dann auf Filtrierpapier abgetrocknet ; 
5/4 der so behandelten Kier schliipften 2—3 Tage spater. Mit einem feinen Pinsel 
wurden jeweils 10 junge Larven in Tuben mit 45% GrieB, 45% Weizenmehl und 
10% Zyma-Hefeextrakt iibergefiihrt. Alle diese Larven entwickelten sich zu 
Imagines, 10% davon aber waren nicht steril, d.h. noch mit ihren Symbionten 
infiziert. Erst eine Verlangerung des Chloraminbades um 1 min ergab nur sterile 
Larven. 

Die nach der ersten Methode gewonnenen Eier wurden in gleicher Weise behan- 
delt, es blieben aber ungefihr 40% davon infiziert. 


IV. Technik 


Die Praiparation der Darmblindsacke der Larven und Kafer, sowie der Lege- 
apparate der weiblichen Imagines, erfolgte mit Hilfe von nachgeschliffenen Nah- 


1 Kin Handelsprodukt (Extractum faecis spiss.) der Zyma-Blaes AG, Miinchen. 
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nadeln. Prapariert wurde in steriler Ringerlésung. Ausstrichsmedium fiir die Hefen 
war Leitungswasser. Die Ausstriche wurden mit einer 5%igen Lésung von Gen- 
tianaviolett in Wasser gefarbt. Alle bentitzten Instrumente, Glaswaren usw. wurden 
kurz vorher durch Istiindiges Sterilisieren im Trockenschrank bei 165° C keimfrei 
gemacht. 

Die Larven, die Imaginalblindsicke und die Abdomina der Weibchen wurden 
im Gemisch nach Bourn fixiert. Um ein besseres Eindringen der Fixierungsfliissig- 
keit zu gewahrleisten, wurde der Kopf und ein kleiner Teil des Abdomens der Larven 
abgeschnitten. Eingebettet wurde in Paraffin (Schmelzpunkt 56°C). Die Schnitt- 
dicke betrug im Durchschnitt 64. Zur Darstellung der in Frage kommenden 
Gewebe eignete sich am besten Hamatoxylin nach DELAFIELD und Gegenfarbung 


_ mit Erythrosin. 


V. Baktervologische Arbeitsmethoden 


Um die Hefen in vitro zu ziichten, war es nétig, die Blindsicke und Inter- 
segmentalschlauche unter den Kautelen sterilen Arbeitens in einem Tropfen sterilen 
Wassers auf einem Objekttrager mit Nadeln zu zerzupfen. Mit der Platindse wurden 
die Hefeaufschwemmungen in die KulturgefaiBe tiberimpft. 

Alle zur Ziichtung beniitzten Glasgegenstinde wurden mit Seifenlauge gesdubert, 
48 Std lang in flie8endem Wasser gewaschen und anschlieBend in destilliertem 
Wasser gespiilt. Sterilisation erfolgte durch 1/,stiindiges Erhitzen auf 165°C im 
Trockenschrank. Als fester Nahrboden wurde Nutrient-Agar (Difco), mit Zusaétzen 
von 2% Torulopsis-Hefeextrakt und 2% Glucose, fiir fliissige Kulturen wurde 
Nutrient-Browth (Difco) mit denselben Zusitzen verwendet. Die Nahrmedien 
wurden bei 123° C (1 atii) 15 min lang autoklaviert. Die Impfnadeln wurden durch 
Glihen in der Flamme des Bunsenbrenners sterilisiert. Schragagarréhrchen 
eigneten sich am besten fir Stammkulturen. Nutrient-Browth in Reagensglasern 
diente als Nahrmedium fiir die Blindsackhefen. Fiir Massenkulturen (zu Vitamin- 
testen) eigneten sich bestens Nutrient-Browth (Difco) mit 2% Glucose und Bier- 
wiirze! ohne Zusatz. Die ersten 48 Std nach der Beimpfung wurden die Kulturen 
im Temperaturschrank bei 30° C und in 80% Luftfeuchtigkeit gehalten, spater im 
Schrank bei Zimmertemperatur. Fiir die Zubereitung der Nahrbéden verwendet 


- man gewdhnliches Leitungswasser, das durch Abkochen einen Teil seines Kalk- 


gehaltes verloren hat. 


VI. Feststellung der larvalen Entwicklungszeit 


Die Versuche, bei denen sterile Larven mit verschiedenen Fremdhefen infiziert 
wurden, erforderten zuerst die Feststellung der Entwicklungszeit 

1. normaler Stegobiwm-Larven, 

2. steriler Stegobiwm-Larven in einem Nahrmedium, dem Hefeextrakt zuge- 
setzt war. 

In der Literatur tiber Stegobiwm paniceum L. widersprechen sich die angegebenen 
Entwicklungszeiten. Nach BREITSPRECHER (1928) erfolgte die Gesamtentwicklung 
normaler Tiere auf einer Mischung von Erbswurst, Nudeln und Reisk6rnern in 
66—74 Tagen bei 26—27°C (ohne Angabe von Luftfeuchtigkeit). 

Kocu (1933a) kommt fiir die Entwicklung normaler Larven bis kurz vor der 
Verpuppung auf eine Zeit von 10 Wochen bei Aufzucht in Zimmertemperatur. 
Als Nahrmedium beniitzte er Erbswurst. Sterile Larven ebenfalls auf Erbswurst, 
der 10% Zyma-Hefeextrakt zugesetzt war, brauchten dagegen nach Kocus Angaben 
(1933b) nur 36 Tage bei 31,5°C und optimaler Luftfeuchtigkeit. 


1 Ungehopfte Wiirze mit 18% Extraktgehalt, freundlicherweise vom Betriebs- 
laboratorium der Léwenbrau AG, Miinchen, zur Verfiigung gestellt. 
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BLEWETT u. FRAENKEL (1944) gaben die Entwicklungsdauer normaler und 
steriler Larven bis zur Imago auf Vollkornmehl mit 37—42 bzw. 42—52 Tagen an. 


Auf einem englischen Mehl von 75% Ausmahlung betrug die Entwicklungszeit — 
4450 Tage fiir normale Larven, und erst nach 60 Tagen entwickelten sich zwei 


von 20 sterilen Larven zur Imago. Eine Beschleunigung rief ein Zusatz von 10% 
Hefe hervor. Die Entwicklung betrug dann auf Vollkornmehl 34—39 Tage fiir 
normale Larven, und 35—40 Tage fiir sterile Larven. Auf Mehl von 75% Aus- 
mahlung brauchten jetzt normale Larven nur 37—44 Tage fiir ihre Entwicklung 


und sterile Larven 36—45 Tage. Diese Versuche wurden bei 25°C und 70% 


telativer Hydratur durchgefiihrt. 


Kiara Wor (1922) fand, daB normale Stegobiwm-Larven im Winter eine 


Ruhezeit durchmachen, und sich erst im Frihjahr verpuppen. Eigene Beobach- 


tungen bestiatigten diese Angabe. So konnte mit den Tieren nur von Anfang Mai 


bis Mitte Dezember gearbeitet werden. 


In meinen Versuchen lieBen sich die in Tabelle 2 angegebenen Entwicklungs- _ 


zeiten feststellen. Als Nahrmedium wurde verwendet: Weizenmehl der Type 813 


(Tivoli), WeizengrieB (Steinmetz), eine Mischung von Grie8 50% und Weizenmehl | 


50% und eine Grief-Weizenmehl-Hefeextrakt-Mischung-im Verhaltnis 45:45:10. 
Wie oben bereits erwahnt, wurden alle Versuche im Brutschrank bei 30°C und 
80% Luftfeuchtigkeit durchgefiihrt. 


Der Unterschied in der Entwicklungsdauer normaler Larven ist auf den ver- 


schiedenen Vitamingehalt des Substrates zuriickzufiihren. Die Symbionten allein 
liefern dem Wirtsorganismus die in Diéten von GrieB und Weizenmehl fehlenden 
Vitamine nicht reichlich genug, um die optimale Entwicklungszeit in der mit Hefe- 
extrakt erganzten Diat zu erreichen. Tabelle 8 zeigt den Vitamingehalt von Weizen- 


mehl, Grie8 und Zyma-Hefeextrakt, Tabelle 9 den Vitamingehalt der normalen 


Stegobium-Symbionten. 


Tabelle 2. Hntwicklungsdauer normaler und steriler Stegobium-Larven 
in verschiedenen Didten 


Zahl der 
Entwicklungsdauer |geschliipf- 
normaler Larven ten 

Imagines 


Zahl der 
geschlipf- 


Entwicklungsdauer 


Dia 
iat steriler Larven 


WeizengrieB 54—60 Tg. 56,2* alle eingegangen 0 
Weizenmehl 

(Type 812). . . | 47—53Tg. 49,5* alle eingegangen 0 
Gre (50% hr asta gett cep , oe HS 
Weizenmehl (50%) |f °°— 5 Tg. 52,6 alle eingegangen 0 
GrieB (45%) . . . 
Weizenmehl (45%) |} 32—37Tg. 34,4* 32—38 Tg. 34,5* 47 
Hefeextrakt (10%) 


Entwicklungsdauer in Tagen von frisch geschliipften Larven bis zur Metamor- 
phose. In jede Diaét wurden 50 Larven eingesetzt. 
* 50% der Imagines geschliipft bis zum ... Tage. 


C. Infektionsversuche steriler Stegobium-Larven mit Fremdhefen 


I. Beschmierung der Eier mit Hefesuspensionen 


Pant u. FRAENKEL (1950, 1954) gelang es, die Symbionten von 
Stegobium und Lasioderma auszutauschen. Sie beschmierten entweder 
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die sterilen Kier mit den in Reinkultur gezogenen Symbionten, oder 
_ setzten sie der Nahrung der sterilen Larven zu. Fiir meine eigenen 


Versuche kam zuerst die Methode der Ei-Beschmierung zur Anwendung. 

Nach 48stiindigem Wachstum auf frisch angesetzten Strichkulturen 
im Brutschrank bei 30° C und in 80% Luftfeuchtigkeit wurde eine Ose 
voll Hefen mit sterilem Leitungswasser in gleichfalls sterilen Uhrglasern 
zu einer Suspension verrtihrt. Mit einem feinen, sterilen Pinsel wurden 


_ die schliipfreifen Hier mit der Hefesuspension beschmiert. Die Eier 


stammten von sterilen Tieren, die aus sterilisierten Hiern schliipften und 


sich in Didten mit Hefeextrakt zu Imagines entwickelten. Die so be- 
- handelten Hier wurden auf einem sterilen Uhrglas in eine feuchte Kam- 


mer gebracht, um ein Austrocknen der frischen Hefekeime zu verhindern. 
Die eine Halfte der frisch geschliipften Larven wurde mit einem sterilen 


- Pinsel in Tuben mit einer Mischung von Grie8 und Weizenmehl (50:50) 


ubergefiihrt, die andere Halfte in GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt 
(45:45:10). Jeder Versuch wurde mit 60 Hiern durchgefthrt, von denen 
10 unbeschmiert blieben. Die geschliipften Larven dieser Hier kamen 
zur Kontrolle der Sterilitét in ein GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt 
enthaltendes Gemisch (45:45:10). 

Der Beweis, daB die schliipfenden Larven lebende Hefen mit der 
Hischale fraBen, lieB sich auf folgende Weise fiihren: die zuriickblei- 
benden Eischalen kamen in einen fliissigen Nahrboden und hier zeigte 
sich innerhalb 48 Std ein starkes Wachstum. Ausstriche davon zeigten 


_ die typischen Formen der Versuchshefen. 


Alle Larven in GrieB und Weizenmehl starben noch vor der ersten 
Hautung. Sowohl die Larven von beschmierten als auch die von unbe- 


' schmierten Eiern entwickelten sich in GrieB, Weizenmehl und Hefe- 
' extrakt in 32—37 Tagen zu Imagines. Histologische Schnitte ergaben 
_ bei allen Larven und Imagines nur sterile Blindsicke. Wurden flissige 
_ Nahrbéden mit den zerzupften Darmblindsicken und Darmen beimpft, 
' erfolgte kein Wachstum der Versuchshefen. Die Larven waren, wie auch 
dann das histologische Bild ergab, steril. 


Diese Ergebnis laBt vermuten, da8 die mit der Kischale in den Darm- 


 gelangten Hefen sofort verdaut wurden. Die Larven in GrieB und 
- Weizenmehl ohne Zusatz von Hefeextrakt gingen infolge des Vitamin- 
_ mangels zugrunde, wahrend die Tiere in Didten mit Hefeextrakt ihren 


Wuchsstoff-Bedarf decken konnten und gediehen. 


II. Zugabe von Hefen zur Nahrung steriler Larven 
1. Zugabe frischer Hefen. Die Methode, durch Eibeschmierung die 


 sterilen Larven zu infizieren, fihrte zu keinem Erfolg. Hine weitere 


Infektionsméglichkeit bot die Beigabe frischer Hefen zum Futter. Frisch 
angesetzte, 48 Std alte Schrigagarhefekulturen wurden mit der Ose 
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restlos abgestreift und in einer sterilen Reibschale mit dem Futter 
vermengt. 

Das Mischungsverhaltnis fir 

Testdidt I betrug: GrieB 45% zu Weizenmehl 45% zu Hefe 10%. 

Testdidt II setzte sich aus 40% GrieB, 40% Weizenmehl, 10% Hefe 
und 10% Zyma-Hefeextrakt zusammen. 

Didt IIT, GrieB 45%, Weizenmehl 45% und Zyma-Hefeextrakt 10% 
ohne Zusatz lebender Hefen, diente als Jest- und Kontrolldidt. 

Testdidt IV bestand aus 50% GrieB und 50% Weizenmehl. 

Jeder Versuch wurde mit 160 sterilen, frisch geschlipften Larven im 
Brutschrank bei 30°C und 80% relativer Hydratur durchgefihrt. Je 
70. Larven kamen in die Didten I und II (pro Tube 10 Tiere), 20 Larven 
in Kontrolldiat III. Nach 2 Wochen wurden aus den Testdiaten I und II 
20 Larven in Testdiat III und 20 in Testdiat IV tibergefiihrt. Je 50 Tiere 
blieben in den Testdiaéten I und II zuriick. Es bestand so die Méglichkeit, 
daB die Larven, die plétzlich von ihrer gewohnten Hefequelle entfernt 
wurden, die restlichen, lebendigen Hefen im Darm in die Mitteldarm- 
blindsackzellen aufnehmen wiirden. 

Fast alle Larven in Diaten I, IT und III wuchsen zu Imagines heran. 
Hine geringe Zahl (3%) starb, wahrscheinlich durch mechanische Ver- 
letzungen der sehr zarten Hilarven. Die Tiere, die nach 2 Wochen aus 
den Testdiaten I und IT in Testdiat IV iibertragen wurden, starben inner- 
halb von 2 Wochen. Diejenigen aber, die in Testdiat III (mit Zusatz 
von Hefeextrakt) kamen, wuchsen erwartungsgema zu Imagines heran, 
und zwar in 33—40 Tagen. Dieselbe Entwicklungsdauer hatten die 
Larven in Testdiaten I und II (mit Zusatz von 10% Hefe). 

Histologische Schnitte ergaben bei allen Larven und Imagines nur 
sterile Darmblindsackzellen. Da8 sich aber im Darmlumen der Tiere 
aus Testdiaten I und II Kulturhefen befinden muBten, ergaben folgende 
Versuche. Der vordere Darmabschnitt mit seinen Blindsicken wurde 
zerrissen und in fltissigen Nahrboden tibertragen. Nach 2—5 Tagen 
zeigten sich jedesmal die typischen Wachstumsformen der in den Ver- 
suchen verwendeten Hefen. Einmal in der Woche durchgefiihrte Uber- 
tragungen von Futter aus den Diadten I und II auf Nahrbéden ergaben, 
daB die den Diaten zugesetzten Hefen wahrend der ganzen Versuchs- 
dauer am Leben blieben. Aus zerzupften Darmen von Tieren, die aus 
den Testdidten I und IT in die Testdiaten III und IV tbertragen, nach 
7 Tagen prapariert und auf fliissigen Nahrbéden tiberimpft wurden, 
konnten niemals Hefen herausgeziichtet werden. 

2. Zugabe getrockneter Hefen. Um sterile Tiere am Leben zu erhalten, 
wurde bis jetzt immer Zyma-Hefeextrakt zum Futter gegeben. Doch 
erschien es mir ratsam, noch ein zweites Hefepraparat im Laufe der Ver- 
suche zur Untersuchung heranzuziehen. Larven aus sterilisierten Eiern 
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kamen in Tuben mit 45% GrieB, 45% Weizenmehl und 10% Futterhefe, 
die in den Aschaffenburger Zellstoffwerken aus getrockneter Torulopsis 
utils hergestellt war!, Aus diesen Versuchsreihen wurden, wie gewohn- 
lich, in gewissen Zeitabstaénden einige Larven herausgenommen, fixiert 
und geschnitten, um zu priifen, ob sie vdllig symbiontenfrei waren. 
Dabei stellte sich heraus, daB diese Tiere in sémtlichen Mitteldarm- 
zellen Hefen aufgenommen hatten, die ganz anders aussahen als die 
normalen Symbionten. Dieses Ergebnis war véllig iiberraschend, da in 
diesem Falle die Schranke gefallen war, die normalerweise zwischen dem 
besiedelten Blindsackepithel und den angrenzenden immer steril blei- 
benden Darmzellen besteht (Abb. 5b). 

Impfungen der zerzupften Mitteldarmblindsicke und Darme dieser 
Larven auf fliissigem Nahrboden ergaben nach 48 Std reine Kulturen 
von Torulopsis utilis. Es muBte also ein Teil der in dem Trockenpraparat 
enthaltenen Hefezellen trotz der Hitzebehandlung und der langen 
Lagerung seine Keimkraft bewahrt haben. Dies bewiesen auch Kontroll- 
versuche, die ich daraufhin mit dem gleichen Futterhefepraparat 
ansetzte, das nach Uberimpfung auf fliissige Nahrbéden schon nach 
48 Std Bebriitung lebhaftes SproBwachstum zeigte. 

- Auf Grund dieser Erfahrungen anderte ich die kiinftigen Versuche 
in der Weise ab, daB ich die fiir Reinfektionsversuche zu verwendenden 
Hefen in getrocknetem Zustand den Didten beimengte. 

Dabei ging ich folgendermaBen vor: Je 1 Liter flissiger Nahrboden 
wurde mit Hefen jeder Stammkultur beimpft. Nach einer Wachstums- 
zeit von 2 Monaten kamen die Hefen, die durch Dekantieren und Zentri- 
fugieren vom Nahrsubstrat getrennt wurden, in flache Porzellanschalen 
und blieben darin zur Austrocknung 48 Std im Thermostaten bei 40° C, 

Jetzt wurden mit denselben Testdiaten, den gleichen Mengenver- 
haltnissen und derselben Anzahl der Versuchstiere die in Teil B 1 be- 
schriebenen Versuche wiederholt. Allein statt frischer Hefen kamen als 


- Zagabe zu den Futterdiaten getrocknete Hefen aller in diesen Versuchen 


bisher verwendeter Spezies zur Anwendung. 

Die Ergebnisse mit diesem Verfahren glichen in allen Punkten, mit 
einer einzigen Ausnahme, den vorher beschriebenen Versuchen. Diese 
Ausnahme bildeten jene Larven, die in Diéten mit Torulopsis utilis 
wuchsen und bei denen sich wiederum Hefen in Darmzellen und Blind- 
sackzellen feststellen lieBen. 19 der 20 Larven, die nach 2 Wochen aus 
Testdiat I (Grie8, Weizenmehl und getrockneter Toruivpsis wtilis) in 
Testdiat IV (GrieB und Weizenmehl ohne Zusatz) kamen, entwickelten 
sich zu Imagines; dies war auf Grund der bleibenden Infektionen mit 


1 Es handelt sich um ein Praparat, das bei 120°C auf dem Walzentrockner 
getrocknet und schon 4 Jahre lang im Institut gelagert war. 
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T. utilis auch zu erwarten. Aber die histologisch untersuchten Blind- | 
sicke und Darme aller Imagines waren steril. Daf doch in einigen 


Blindsicken und Darmen mit 7’. utilis infizierten Tiere noch lebende 
Hefezellen vorhanden waren, haben Kulturversuche bewiesen. Aus zer- 
zupften Blindséicken und Mitteldirmen konnten in solchen Fallen die 
zur Infektion verwendeten Hefen (7. utilis) innerhalb 5 Tagen heraus- 
geziichtet werden. Auf histologischen Schnitten erwiesen sich sowohl 
die Intersegmentalschlauche als auch die Vaginaltaschen der Weibchen 
als leer und alle Kulturversuche blieben negativ. 

Da8 auch alle getrockneten Hefen wahrend der gesamten Versuchs- 
dauer am Leben blieben, zeigten regelmaBig durchgefiihrte Kulturver- 
suche der Hefezellen aus Darm und Futter. 

3. Gleichzeitige Zugabe normaler Stegobium-Symbionten und 
getrockneter Torulopsis utilis. Es erhoben sich nun zwei interessante 
Fragen : 

1. Wie wiirde das Infektionsbild in sterilen Larven aussehen, denen 
gleichzeitig ihre normalen Symbionten und getrocknete Torulopsis utilis 
angeboten werden 2 


2. Wie wiirden normal infizierte Stegobiwm-Larven auf eine Diat mit 
getrockneter 7’. utilis reagieren ? 


In der ersten Versuchsreihe wurden frisch geschliipfte, sterile Larven, 
die von sterilen Tieren stammten, welche aus sterilisierten Eiern schliipf- 
ten und in Didten mit Hefeextrakt zu Imagines heranwuchsen, in einer 
Diaét aus Grie8 und Weizenmehl mit Zusatz von 10% getrockneter 
T’. utilis aufgezogen, worin sich vor der Zugabe von 7. utilis bereits 
normale Larven zu Imagines entwickelt hatten. Das Nahrsubstrat war 
also mit arteigenen aus dem Kot normal infizierter Larven stammenden 
Symbionten, sowie mit getrockneter 7’. utilis infiziert. 

In der zweiten Versuchsreihe wurden frisch geschliipfte, normale 


Larven in ein GrieB-Weizenmehl-Gemisch mit Zusatz von 10% eb 
neter 7’. utilis tibertragen. 


Histologische Schnitte verschiedener Wachstumsstadien von Larven 
dieser beiden Versuchsreihen zeigten das typische Bild einer normalen 
Infektion mit Stegobiwm-Symbionten. Die Mycetocyten der Blindsacke 
waren mit arteigenen Symbionten besiedelt, die Zwischenzellen derselben 
waren steril; auch die simtlichen Mitteldarmepithelzellen waren nicht 
mite" units infiziert. 


Daraus kann man schlie8en, nicht nur da8 die Stegobiwm-Larven ihre 
arteigenen Symbionten der 7’. utilis vorziehen, sondern auch, da eine 
Besiedlung der Mycetocyten mit normalen Symbionten sowohl die 
Zwischenzellen der Blindsacke als auch das Epithel des Mitteldarms 
vor einer Infektion mit 7’. utilis schiitzt. 


ORS © Tee 


; Torulopsis albida . 
_ Sporobolomyces spec. 


- Saccharomyces 
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III. Tabellen und ihre Auswertung 


1. Larvale Entwicklung. Die Entwicklungsdauer der Larven in 
Didten mit 10% frischen oder getrockneten Hefen glich jener der Larven 


in Diadten mit 10% Hefeextrakt (33—40 Tage). Um Unterschiede in den 


Entwicklungszeiten zu erzielen, muBten die Hefen geringer dosiert 


werden. Jetzt wurden mit denselben Testdiaten und derselben Anzahl 


der Versuchstiere die in Teil II, 1 beschriebenen Versuche wiederholt. 
Allein statt 10% Hefe kam diesmal 5% getrocknete Hefe zu den Test- 


- diaten I und II. 


Tabelle 3. Larvale Entwicklungsdauer in Testdidten I und II 
mit Zusatz verschiedener Hefen 


Zahl der 
Entwicklungsdauer |geschliipf- 
in Testdiat I* ten 
Imagines 


Zahl der 
geschliipf- 


Entwicklungsdauer 


1% 
Hote in Testdiat II? 


32—38 Tg. 
3238 Tg. 34,6*| 49 
3237 Tg. 34,7*| 49 


32—38 Tg. 
32—38 Tg. 34,9* 


Torulopsis famata . | 33—39 Tg. 


33—40 Tg. 
34—40 Tg. 


3238 Tg. 34,9*| 47 


pastorianus 
32—38 Tg. 34,8* 49 


Torulopsis utilis. . 


_ Lygosaccharomyces ; 
BE NGIOT ob esate: 34—41 Teg. 32—37 Tg. 34,6* 48 
_ Saccharomyces 
cerevisiae. . 35—40 Tg. 32—38 Tg. 35,2* 48 


ak 


ay Av 


~ Candida reukaufu . 
Hansenula cali- 


- Symbionten aus 


Candida mesenterica 


_ Symbionten aus 


Rhagium bifas- 
cratum syiceren 

Symbionten aus 
R. inquisitor 


32—37Tg. 34,7*| 49 


36—42 Tg. 


32—38 Tg. 34,9* 49 


36—43 Tg. 
é 3237 Tg. 34,6*| 48 


3743 Tg. 39,3* 


3238 Tg. 34,9*| 47 


37-43 Te. 
3238 Tg. 34,8*| 48 


fORNiCa SW kert. 
37—44 Tg. 


Endomyces magnusit 

Saccharomyces cere- 
visiae var. ellipso- 
LOCUS mrtg fea. fs 


38—43 Tg. 32-37Tg. 34,6*| 49 


Spondylis bupres- 
LOWES, eee 3 


3238 Tg. 35,1*| 40 


40—49 Tg. 
Q 32 37Tg. 34,5*| 49 


60—70Tg. 64,2* 


Entwicklungsdauer in Tagen von frisch geschliipften Larven bis zur Meta- 


| morphose. — In jede Diaét wurden 50 Larven eingesetzt. 


* 50% der Imagines geschliipft bis zum ... Tage. 
1 50 mg getrocknete Hefe pro 950 mg Diat. 

2 GrieB, Weizenmehl und Hefe. 

3 GrieB, Weizenmehl, Hefeextrakt und Hefe. 


Die kiirzeste Entwicklungszeit, 32—38 Tage, hatten die Larven, 
deren Diiten die Hefen Torulopsis albida und Sporobolomyces spec. 
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zugesetzt wurden. Am langsamsten wuchsen die Larven in Diaten mit 
Candida mesenterica (60—70 Tage). Zusatz der anderen Hefen ergaben 
Entwicklungszeiten zwischen 33 und 49 Tagen. 

Dieses Ergebnis zeigt, daB die sterilen Larven in GrieB und Weizen- 
mehl mit 5% Hefe ihren Vitaminbedarf zumindest so gut decken 
konnten, da8 sie ihre Entwicklung vollendeten. Die Verschiedenheit 
der Entwicklungszeiten ist auf den ungleichen Vitamingehalt der ver- 
schiedenen Hefesorten zuriickzufiihren. Aus den Tabelle 10 und 11 ist 
der Vitamingehalt der getesteten Hefen zu entnehmen. Dieser Aspekt 
des Problems soll in Kapitel E ausfihrlich behandelt werden. 

Die Entwicklungszeiten der Larven, die nach 2 Wochen aus den 
Testdiiten I und If in die Testdiaten III und IV tbergefiihrt wurden, 
zeigt Tabelle 4. In Testdiét IV (Grie8 und Weizenmehl ohne Zusatz) 
wuchsen nur Larven aus Didten mit getrockneter Torulopsis utilis und 
mit Futterhefe (Handelsprodukt aus 7’. utilis) zu Imagines heran, und 
zwar in 50—56 Tagen. Alle anderen starben innerhalb von 2 Wochen. 
Alle Larvenstadien bis zur Verpuppung, welche sowohl aus den Diaten I 
und IT (mit Zusatz von getrockneter 7’. utilis), als auch aus den Diaten III 
und IV (ohne Zusatz) kamen, zeigten sich auf histologischen Schnitten 
mit 7. utilis infiziert. 


Tabelle 4. Larvale Entwicklungsdauer in Testdidten III und IV 


Hntwicklungsdauer | Zahl der | Entwicklungsdauer | Zahl der 

 Hefet in Testdiat IV geschltpf- in Testdiaét IIT geschliipf- 
5 (GrieB und Weizen- ten (GrieB, Weizenmehl ten 

mehl) Imagines und Hefeextrakt) Imagines 


Torulopsis utilis, 


getrocknet . . . | 51—56Tg. 52,5* 19 33—40 Tg. 35,8* 19 
Futterhefe 

(Handelsprodukt 

aus 7’. utilis). . | 50—56Tg. 52,2* 19 34—39 Tg. 35,2* 18 
Torulopsis utilis, 

fmischi a 3) tw ane alle gestorben in 0 34—40 Tg. 35,5* 19 

J1—14 Tagen 

Alle anderen ge- 

testeten Hefen, 

frisch und ge- 

trocknet . . . . | alle gestorben in 33—40 Tg. 35,9* 525 


l1—15 Tagen 


Entwicklungsdauer in Tagen von frisch geschliipften Larven bis zur Meta- 
morphose. 

* 50% der Imagines geschliipft bis zum ... Tage. 

1 Von jeder Testdiat I und II, mit feehen und mit getrockneten Hefen, 
wurden je 10 Larven nach 2 Wochen in Testdidten III und IV iibertragen. 


Aus Tabelle 4 ersieht man, da8B die in Testdiat III iibertragenen 
Larven zwischen 33 und 38 Tagen zu Imagines heranwuchsen. Dies 
war auf Grund des Hefeextrakt-Zusatzes zum Futter zu erwarten. 
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2. Beobachtungen an Imagines. Es war nun interessant zu wissen, 
wie lange die Imagines aus diesen Versuchen in den verschiedenen Didten 
leben. Tabelle 5 zeigt die Lebensdauer der Imagines in den Testdiaten 
mit getrockneten Hefen, in welchen ihre gesamte Larvalentwicklung 
stattfand, in GrieB und Weizenmehl und in Grie8, Weizenmehl und 
Hefeextrakt. 

Tabelle 5a. Lebensdauer der Imagines}, 


die in Testdiaiten I und II (mit getrockneten Hefen) aufgewachsen sind und 
welche nachtraglich auf Testdiaten I und II, auf Grie8 und Weizenmehl und auf 
GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt gehalten wurden. 


Testdiat I | Testdiat II 


GrieB und 


9—21 Tg. 
Li;9* 


Gleich nach dem Schliipfen 
in Testdiat I auf 


Weizenmehl Weizenmehl, 


Gleich nach dem Schliipfen 
in Testdiét II auf 


GrieB, 
Weizenmehl, 
Hefeextrakt 


GrieB; GrieB und 


Weizenmehl 


Hefeextrakt 


10—20 Tg. 
17,2* 


17,1* 


In jeder Testdiat blieben 10 Tiere zuriick, und je 10 kamen auf GrieB und 
Weizenmeh! und auf GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt. 
Gesamtzahl der beobachteten Imagines: 840. 
- * 50% der Imagines gestorben bis zum ... Tage. 


In allen Diaten betrug die 
Lebensdauer der Imagines 9—21 
Tage. Der gleiche Spielraum gilt 
auch fiir die Lebensdauer normal 
infizierter Tiere. Auch sterile 
Imagines, die in einem Gemisch 
von GrieB, Weizenmehl und Hefe- 
extrakt aufgezogen wurden, zeig- 
ten dieselbe Lebenszeit, gleich- 
giltig ob sie nachtraglich auf 
GrieB und Weizenmehl mit oder 
ohne Hefeextrakt gehalten wur- 
den. Alle beobachteten Tiere 
legten Hier in jeder Art des Fut- 
ters ab, und zwar, wie normale 
Imagines, am 2., 3. oder 4. Tag. 

Diese Ergebnisse zeigen, daB 
die Symbionten nur fiir die lar- 
vale Entwicklung auf GrieB und 
Weizenmehl notwendig sind. Die 


Tabelle 5b. Lehensdauer der Imagines 
die nach 2 Wochen von den Testdiaten 
I und II (mit getrockneten Hefen) in 
Testdiat III (mit Zusatz von 10% Hefe- 
extrakt) kamen, auf Testdidt III, auf 
GrieB und Weizenmehl und auf GrieB, 
Weizenmehl und Hefeextrakt. 


Gleich nach dem Schliipfen 
in Testdiaét III auf 


Testdiat III 


A GrieB 
GrieB und . 2 
; Weizenmehl, 
Weizenmehl | Hofeextrakt 


10—21 Tg. | 9—21 Tg. 10—20 Tg. 
La* Life} ilefepdiy 
In jeder Testdiat blieben 5 Tiere 

gurick und je 5 kamen auf Grief und 

Weizenmehl und auf GrieB, Weizenmehl 

und Hefeextrakt. 

Gesamtzahl der beobachteten Ima- 

gines: 210. 

* 50% der Imagines gestorben bis 
zum ... Tage. 


1 Ausgenommen die Imagines von Diiten mit getrockneter Torulopsis utilis. 
Diese Ergebnisse sind in Abteilung c der Tabelle dargestellt. 
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Tabelle 5c. Lebensdauer der Imagines, 


die in Testdiiten I und II mit getrockneter Torulopsis utilis infiziert wurden, 
auf verschiedenem Futter 


Gleich nach dem Schlipfen 


Gleich nach dem Schlipfen 
i in Testdidét II auf 


in Testdiat I auf 


Testdiat I Testdiat IT 


GrieB, F GrieB, 
Weizenmehl, ‘Ss sa perbec Weizenmehl, 
Hefeextrakt Hefeextrakt 


10—20 Tg. 
17,6* 


9—21 Tg. 
18,1* 


9—20 Tg. 
18* 


11—20 Tg. 
17,5* 


12—21 Tg. 
17,7* 


10—20 Tg. 
17,9* 


Gleich nach dem Schliipfen 


Gleich nach dem Schlipfen 
i in Testdiat IV auf 


in Testdiét III auf 


Testdiat III | Testdiat 1V 


A GrieB a GrieB 

GrieB und ahs S GrieB und 5 % 
Wei hl Weizenmehl, “i hl Weizenmehl, 
tS N Hefeextrakt Weizenme Hefeextrakt 


10—21 Tg. 10—20 Tg. | 11—21Tg. | 9—20Tg. | 12—21 Tg. 
18* 17,6* Loss Ge 17595 
In jeder Testdiat blieben 10 Tiere zuriick und je 10 kamen auf GrieB und 
Weizenmehl, und Grie8, Weizenmehl und Hefeextrakt. 
Gesamtzahl der beobachteten Tiere: 120. 
* 50% der Imagines gestorben bis zum .,. Tage. 


Tabelle 5d. Lebensdauer der Imagines Lebensdauer der Ima- 


Kontrolle: Lebensdauer normaler und steriler gines auf demselben 
Tmagines auf Gries und Weizenmehl und auf Grieb, Wutter ist von dem Vor- 
Weizenmehl und Hefeextrakt. 


handensein der Sym- 
Sterile Imagines aut bionten unabhangig. 
GrieB, GrieB, 3. Die F,-Generation. 
Weizenmehl, \ieizenmnenil Weizenmehl, : , "i fon 
Hefeextrakt nmen"| Hefeextrakt @) Larvale Entwicklung. 
Je 30 frisch geschliipfte 


Larven von Hiern der in 


nea ee ; Teil ITI, 2 behandelten 
ie hier beobac teten sterilen Imagines stamm- Tma gines kamen in Tu- 

ten von sterilisierten Hiern, und wurden in GrieB, : ; : 
Weizenmehl und Hefeextrakt bis zur Metamorphose ben mit GrieB und Wei- 


Normale Imagines auf 


GrieB und 
Weizenmehl 


gebracht. zenmehl, je 10 Larven in 
Gesamtzahl der beobachteten Imagines: 200 dieselbe Didit mit 10% 
(auf jedem Futter 50 Tiere). Hefeextrakt. Tabelle 6 


* 50% der Imagines gestorben bis zum...Tage. zeigt die Entwicklungs- 
zeiten der F,-Larven. 

Die symbiontenfreien Larven aus sterilisierten Eiern wuchsen in 
GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt zu Imagines heran. Die Larven aus 
den Hiern dieser Imagines, also die F,-Generation, starben vor der ersten 
Hautung in Grie8 und Weizenmehl ohne Zusatz (s. Tabelle 4, Kontrolle). 
Das gleiche geschah bei gleicher Versuchsanordnung bei der F,-Genera- 


tion, sofern die Larven der Parentalgeneration in Testdiaten mit folgen- . 


t 


| 
| 
| 
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_ den getrockneten Hefen aufwuchsen: Candida reukaufii, Hansenula 
californica, Saccharomyces cerevisiae var. ellipsoideus, Sporobolomyces 

_ spec., Symbionten aus Rhagiwm bifasciatum, Symbionten aus Rh. inqui- 

_ sitor und Symbionten aus Spondylis buprestoides. 

A Uberraschenderweise wuchs ein kleiner Teil der sterilen F,-Larven 
zu Imagines aus, wenn folgende getrocknete Hefen zum Futter der 


Tabelle 6. Hntwicklungsdauer der F',-Larvengeneration 


Zahl der Kontrolle: Zahl der 


3 Hefe? Grie8 und Weizenmen! | &¢8¢hlupt- GrieB, geschliipt- 
a Weizenmehl, ten 
Hefeextrakt Imagines 


Candida reukaufit. alle eingegangen 32—38 Tg. 10 
Hansenula californica alle eingegangen 33—37 Te. 10 
Saccharomyces cere- 
visiae var. ellipsot- 
LENDS on eey ees alle eingegangen 0 32—36 Tg. 9 
_ WSporobolomyces spec. alle eingegangen 0 32—37 Te. 10 
_ Symbionten aus 
Eh. bifasciatum alle eingegangen 0 32—38 Tg. 9 
Symbionten aus 
Eh. inquisitor alle eingegangen 0 32—38 Tg. 10 
Symbionten aus 
Spondylis bup- 
restoides . : alle eingegangen 32—37 Tg. 10 
Torulopsis utilis 60—70 Tg. 63,5* 29 33—37 Tg. 9 
Saccharomyces 
pastorianus 3 ae (Li) VOL); 32—37 Tg. 10 
, 80 (1) Teg. 
Torulopsis albida . . 3 (2), 77 (1), 32—36 Tg. 10 
_ Endomyces magnusir 32—38 Tg. 9 
— Candida mesenterica . 32—37 Te. 10 
Zygosaccharomyces 
meee ‘ i 32—37 Tg. 9 
82 (1) Tg 
Torulopsis famata. . | 72 Tg. 32—38 Tg. 10 
Saccharomyces 
cerevisiae... . | 72 (1), 75 (1), 77 (1), 32—37 Tg. 10 
82 (1), 85 (1) Tg 
Sterile F,-Larven? 
Kontrolle .... alle eingegangen 32—36 Tg. 10 
Entwicklungsdauer in Tagen von frisch geschliipften Larven bis zur Meta- 
morphose. 


In jede Didt aus GrieB und Weizenmeh! wurden 30 Larven eingesetzt, aus 
GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt 10. 

* 50% der Imagines geschliipft bis zum ... Tage. 

1 welche in getrocknetem Zustand bei der Aufzucht der Parentalgeneration 
verwendet wurde. 

2 deren Eltern aus sterilisierten Eiern schliipften und in Grie8, Weizenmehl 
und Hefeextrakt zu Imagines heranwuchsen. 
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Larven der Parentalgeneration zugegeben wurden: Candida mesenterica, 
Endomyces magnusii, Saccharomyces cerevisiae, Saccharomyces pastorianus, 
Torulopsis albida, Torulopsis famata und Zygosaccharomyces major. 

Nach Zugabe getrockneter 7’. utilis zam Futter der Parentallarven 
entwickelten sich aber alle Larven der sterilen F,-Generation auf Grie8 
und Weizenmehl zu Imagines, ausgenommen wenige Prozent, die, wie 
auch bei normalen Larven, durch mechanische Verletzung bei der Uber- 
tragung starben. 

In jedem Fall waren die Entwicklungszeiten der F,-Larven linger 
als normal. Die larvale Entwicklungsdauer der Imagines, von denen 
diese Larven stammten, scheint keine Rolle fiir die F,-Generation zu 
spielen. 

Eine ahnliche Erfahrung hatte SCHNEIDER (1956) mit dem Kornkafer 
Calandra oryzae gemacht. Die symbiontischen Bakterien erzeugen ein 
wachstumsférderndes Agens, das auch im Milokorn und Weizen ent- 
halten ist, den anderen Getreidearten aber fehlt. Die Nachkommen 
steriler Calandra oryzae, die auf Milokorn gehalten wurden, entwickeln 
sich normal in geschaltem Hafer, und erst die F,-Generation geht hei 
Weiterzucht in Hafer dann im frithen Larvenstadium zugrunde. An- 
scheinend werden die hochaktiven Wirkstoffe der Symbionten im Kérper 
des Tieres gespeichert und auch in den Eiern deponiert. 

b) Beobachtungen an F,-Imagines. Tabelle 7 zeigt die Lebensdauer 
der F,-Imagines auf GrieB und Weizenmehl, wie auch auf GrieB, Weizen- 
mehl und Hefeextrakt. In beiden Diaten betrug die Lebensdauer aller 


Tabelle 7. Lebensdauer der F,-Imagines 


Hefe1 Grie8 und Weizenmehl ae ee 
Torulopsis famata. ....... — 2 Tg. 
Saccharomyces cerevisiae. . ... 6 (1), 8 (1) Tg. 6 (DS oryeees 
Candida mesenterica ...... 6 (1), 8 (1), 9 (1) 7 (YY) shies: 
Saccharomyces pastorianus. . . . | 6 (1), 9 (1), 11 (1) Tg 7 (1), 10 (1) Tg. 
Endomyces magnusii ...... We 1) LOM) te, a (Lys 
Zygosaccharomyces major. . . . . 7 (1), 11 (1) Tg. 1 (1); OLE 
Torulopsisalbida. ....... 7 (1), 12 (2) Tg. 6 (1), 10 (1) 
Torulopsts uHlig 1. 1 3. 2m « 12—18 Tg. 16,2* 12—19 Tg. 16,3% 


Die Zahlen ohne Klammern driicken die Lebensdauer der Imagines in Tagen aus. 
Die Zahl der Imagines steht in Klammern. 
* 50% der Imagines gestorben bis zum ... Tage. 


* welche in getrocknetem Zustand bei der Aufzucht der Parentalgeneration 
verwendet wurde. 


F,-Imagines, deren Parentallarven sich in Testdiat I (Grie8 und Weizen- 
mehl) mit Zugahe folgender getrockneter Hefen entwickelten, 6—12 Tage: 
Saccharomyces cerevisiae, Saccharomyces pastorianus, Candida mesenterica, 
Endomyces magnusii, Torulopsis albida und Zygosaccharomyces major. 


>> — 


gleichwertig sind (Abb. 2a). 
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Von der F,-Generation, deren Parentallarven in Testdidit I mit 
getrockneter Torulopsis famata heranwuchsen, entwickelte sich ledig- 
lich eine Larve zu einer mannlichen Imago. Dieser Kafer starb nach 
2Tagen, obwohl er auf GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt iiber- 
tragen wurde. 

Uberraschend unterschied sich dagegen die Lebensdauer der sterilen 
F,-Imagines, deren Parentallarven in Testdiat I mit getrockneter 
T. utilis wuchsen und sich als Larven mit dieser Hefe infiziert hatten, 
nicht von der Lebensdauer normaler Stegobiwm-Imagines. 

Alle weiblichen F,-Imagines legten Eier ab. Die aus diesen Eiern 
geschliipften Larven starben in Grie8 und Weizenmehl bereits vor der 
ersten Hautung. In GrieB, Weizenmehl und Hefeextrakt entwickelten 
sie sich vollkommen normal zu Imagines. Die Vitalitat der Tiere wurde 
also durch die vorangegangenen Versuche nicht beeintrachtigt. 


D. Histologische Untersuchungen an Tieren, die mit Torulopsis utilis 
infiziert wurden 
I. Frisch infizierte Tiere 
1. Larven. Das histologische Bild der mit Torulopsis utilis infizierten 
Larven unterscheidet sich in verschiedener Hinsicht von dem normaler 
Larven. Normale Larven, wie 


auch Imagines, von Stegobium NS) () oS ‘eS cy 
(Sitodrepa) paniceum I. wur- j 
den bereits 1921 von P. Bucu- 

NER und 1928 von seinem Z.9 (©\ 

Schtiler BREITSPRECHER ein- (3) 
gehend untersucht. Letzterer e) 
beschreibt die Symbionten Ne) @ fen) 
nach Ausstrichen der Mittel- 

darmblindsacke als ovale, bir- 

nenférmige Hefen, die eine (ens Spb (Oo) kal) 
Lange von 5 und eine Breite ‘ ‘ 


von 3-3,5werr eichen(Abb.1la). app. 1. a Stegobium paniceum L. Normale Sym- 

“14 Gi biont dem Ausstrich der Blindsicke. b T'o- 
Jede Hefezelle enthalt eine Va- Fuel cavie alld qe Ausstrich der Blindsicke 
kuole, die stets in der Nahe des einer mit dieser Hefe infizierten Larve 
abgerundeten Zellendes liegt. 

Schon BucunerR (1921) macht auf die 2 Zellsorten aufmerksam, 
welche die Blindsacke einer Stegobiwm-Larve aufbauen: die einen sind 
schlanke, etwa 8 yw breite und 30 wu hohe typische Darmepithelzellen mit 
ovalen Kernen und Biirstenbesatz. Ihr Plasma enthalt Sekretkérnchen, 


ein Zeichen dafiir, daB sie den tibrigen Mitteldarmzellen funktionell 


10s 


x 
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Die Zellen der zweiten Art, die Mycetocyten, sind betrachtlich groBer 
als die hefefreien Zellen (Abb. 2a); sie sind meist nahezu quadratisch, 
und messen im Durchschnitt 35 in der Hohe und 35 yw in der Breite. 
Sie lassen im Gegensatz zu den hefefreien Zellen keinen Biirstenbesatz 
erkennen (Abb. 2a). BREITSPRECHER ist der Meinung, daB den Myceto- 
cyten infolge des Fehlens des Biirstenbesatzes die Fahigkeit der Sekretion 
verlorengegangenen ist. Uber den Kern der Mycetocyten schreibt er: 
, lm Gegensatz zu den stets gerundeten Kernen der hefefreien Zellen ist er 
sehr vielgestaltig und besitzt eine vielfach tief eingebuchtete Oberflache.“ 


Diese beiden Zellarten des Blindsackepithels sitzen auf einer dinnen 
Basalmembran. Zwischen Epithel und Basalmembran liegen hie und da 
die Kryptenzellen, die fiir die Regeneration des Darmepithels ver- 
antwortlich sind (Abb. 2a). 

Ergainzend zu dem von BucHNER und BREITSPRECHER Mitgeteilten 
sei erwaihnt, da8 das Epithel an der Ubergangsstelle von den Blindsacken 
zum Mitteldarm aus relativ niederen Zellen von 19 Breite und 144 
Hohe besteht. Sie sind — wie das nach hinten anschlieBende Mittel- 
darmepithel (Abb. 2d) — stets symbiontenfrei (Abb. 2b). 


Ein etwas anderes Bild bieten die Epithelzellen des Mitteldarms. Sie 
sind nicht an allen Stellen gleich gro8. Im vorderen Drittel des Mittel- 
darms lassen sich Zellgruppen beobachten, die mehr als die doppelte 
Hohe der normalen Darmzellen haben. Zwischen diesen Zellgruppen — 
liegen fast quadratische Zellen, durch die auch der mittlere und hintere 
Teil des Mitteldarmepithels gekennzeichnet ist. Auf einem Langsschnitt 
bildet so die innere Begrenzung des Mitteldarmepithels eine vorn be- 
ginnende und hinten in einer Geraden auslaufende Wellenlinie (Abb. 2d). 
Den GréBenunterschied der einzelnen Zellgruppen zeigen folgende MeB- 
ergebnisse: die in das Darmlumen hineinragenden Zellgruppen werden 
von 4—10 Kinzelzellen gebildet, deren mittlere bis zu 56 hoch ist. 
Der Durchmesser dieser Zellen betrigt etwa 9 und die runden bis 
ovalen 8 yu groBen Kerne liegen im unteren Zelldrittel. Die in dieser 
Zellgruppe der héchsten Zelle jederseits anliegenden Nachbarzellen ver- 
mindern ihre Hohe kontinuierlich bis sie die GréBe der Zellen der zweiten 
Gruppe erreichen. Diese sind wie oben angegeben, fast quadratisch und 
messen im Durchschnitt 22 x22 4. Da die Zellen an Breite zugenommen 
haben, sind die basal liegenden Kerne meist rund; in ihrer GroBe haben 
sie sich nicht verandert. Die eben beschriebene Gruppe, auf die wieder 
eine Anzahl hoher, schlanker Zellen folgt, besteht meist aus 2—5 Zellen. 
Im mittleren Drittel des Mitteldarmepithels lassen sich nur noch die 
beschriebenen flachen Zellen beobachten, von denen sich die des hinteren 
Drittels darin unterscheiden, da8 sie nur noch etwa halb so gro8 sind 
als 12x12. Der runde Kern liegt in der Mitte der Zelle und hat einen 
Durchmessser von etwa 5 y. 


.- 
S 
ar 


Abb. 2. a Ausschnitt aus dem Blindsackepithel einer normal infizierten Stegobium-Larve 
(nach BREITSPRECHER). b Langsschnitt durch die Region des Ubergangs vom Mitteldarm 
zum Blindsack einer normal infizierten Stegobium-Larve (Verer. etwa 440 x). ¢ Langsschnitt 
durch den Mitteldarm und den Blindsack einer normal infizierten Stegobiwm-Larve (Vergr. 


~ etwa 300 x). d Langsschnitt durch den Mitteldarm einer normal infizierten Stegobium-Larve 


(Vergr. etwa 210 x) 
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Alle diese Mitteldarmzellen enthalten Sekretkérnchen und tragen auf 
der dem Lumen zugewandten Seite einen Biirstenbesatz. Sie sitzen auf 
einer diinnen Basalmembran. Zwischen ihr und dem Epithel sind ab 
und zu Nester von Kryptenzellen eingeschaltet. 

Diese zusitzlichen Angaben erschienen mir zum Verstandnis des 
Folgenden wichtig. 

Der Darmtrakt von Stegobiwm-Larven, die mit getrockneter Toru- 
lopsis utilis infiziert wurden, sieht in frisch prapariertem Zustand jenem 
normal infizierter Tiere durchaus ahnlich. In den Ausstrichen der Blind- 
sackregion sind die Hefezellen deutlich zu erkennen. Sie sind kugel- 
formig und haben einen Durchmesser von 1,8—3,5 u. Sprossung konnte 
nur selten beobachtet werden, Vakuolen sind oft vorhanden (Abb. 1b). 

Eine Uberraschung aber brachten die Schnittserien durch die Blind- 
sackregion und die anschlieBenden Mitteldarmpartien. Es zeigte sich 
namlich, daB 

1. alle Mycetocyten des Blindsackepithels mit der Fremdhefe infiziert 
sind (Abb. 3, 4b, 5b). Allerdings ist die Besiedelungsdichte geringer als 
in den Mycetocyten normaler Larven. Sie erreichen daher auch nicht 
ganz deren Gréfe und messen im Durchschnitt 25 x 25 uw. Die Einbuch- 
tungen der Kerne normaler Mycetocyten sind hier zwar vorhanden, aber 
nicht so stark ausgepragt. 

2. Abgesehen von wenigen Ausnahmen sind auch die schlanken 
Blindsackepithelzellen mit Stabchensaum von 7’. utilis besiedelt (Abb. 3a 
und 5b). Auch sie sind etwas kleiner als die normaler Larven und messen 
im Durchschnitt 8 x 25 wu. 

3. Besonders interessant ist, daB nicht nur die jetzt auch von Hefen 
besiedelten, in normalen Tieren symbiontenfreien Epithelzellen einen 
Biirstenbesatz besitzen, sondern auch die Mycetocyten (Abb. 3a und 5b). 
Diese Beobachtung konnte bisher nur bei sterilen Tieren gemacht werden. 
Aus der Tatsache, daB die sterilen oder mit 7’. utilis besiedelten Myceto- 
cyten einen Biirstenbesatz tragen, auf eine Wiedergewinnung der sekreto- 
rischen Funktion dieser Zellen zu schlieBen, ware verfriht. 

4. Wahrend bei der Infektion mit arteigenen Hefesymbionten nie- 
mals die nattirliche Schranke iiberschritten wird, die zwischen Blind- 
sackepithel und Mitteldarmzellen besteht, fallt diese Schranke in dem 
Moment, wo die artfremden Gaste vom Wirt aufgenommen werden. 
Alle Zellen des Mitteldarms einschlieBlich der Ubergangszone vom 
Blindsackepithel sind jetzt stark mit 1. wtilis infiziert (Abb. 4, 5b). 
Form und Gréfe der Zellen entsprechen durchaus den normalen Ver- 
haltnissen und auch der Biirstenbesatz bleibt trotz der starken Invasion 
fremder Hefen unverandert erhalten. 

Wahrend der Metamorphose wird der ganze Darmkanal mit simt- 
lichen Blindsécken von den Kryptenzellnestern aus vollstindig neu 
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Abb. 3. a Ausschnitt aus dem Blindsackepithel einer mit Torulopsis utilis infizierten Larve. 
b und c Langsschnitt durch den Blindsack einer mit Torulopsis utilis infizierten Larve. 
_ (b Vergr. etwa 400 x; ¢ Vergr. etwa 1000 x ) 
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gebildet; das alte Epithel wird im Lumen des neugebildeten Darms 
resorbiert. BREITSPRECHER schreibt: ,,Schon zu einer Zeit, wenn die 
alte Larve die Nahrungsaufnahme und die Bewegungen einstellt und 
sich mehr in die Liinge streckt, setzt ein massenhaftes Auswandern von 
Hefen und auch ganzen Mycetocyten aus dem Blindsackepithel ins 
Darmlumen ein.“ .,Mit der letzten Defaikation werden diese Bestandteile 
aus dem Korper entfernt, ohne da8 eine Verdauung der Hefen erfolgt.‘ 
Nach Entstehung des neuen Epithels findet eine Reinfektion der Myceto- 
eyten der Blindsacke statt. BrerrsPRECHER schreibt weiter: ,,Aus den 
im larvalen Epithel noch vorhandenen Mycetocyten treten einzelne 
Hefen in die dahinterliegenden Zellen des imaginalen Darmes iiber, jede 
den AnlaB zur Entwicklung einer Mycetocyte gebend, wie sie uns spater 
bei der ausgebildeten Imago entgegentritt. Bald nach dem Ubertritt 
beginnen namlich die Symbionten sich sehr rasch und ausgiebig zu ver- 
mehren, so da8 die infizierte Zelle schon in kurzer Zeit vollig mit ihnen 
gefiillt erscheint.““ Die weitere Infektion ,,kann entweder durch einen 
Ubertritt vereinzelter Hefepilze aus jungen Mycetocyten in benachbarte 
pilzfreie Zellen oder durch Aufnahme aus dem Darmlumen vor sich 
gehen“. ,,So finden sich im Epithel der neugebildeten Blindsacke einer 
_jungen Puppe wieder die zwei geschilderten Zellsorten: Mycetocyten und 
pilzfreie Zellen.“ 

Wahrend der Metamorphose der mit getrockneter 7’. utilis gefiitterten 
Tiere wandern sowob] die Hefen und ganze Mycetocyten aus dem Blind- 
sackepithel, als auch die Hefen der Mitteldarmepithelzellen ins Darm- 
lumen aus. Auffallend ist aber, daB die Reinfektion des neugebildeten 

Blindsack- sowie des Mitteldarmepithels unterbleibt. Die neugebildeten 

-Zellen der Blindsicke der Puppe sind klein und steril. Eine Unter- 
scheidung der fiir die larvalen Blindsicke typischen 2 Zellarten ist nicht 
mehr méglich. Alle diese Zellen haben, wie im friiheren larvalen Stadium, 
einen Birstenbesatz. 

Die neugebildeten Epithelzellen des Mitteldarms der Versuchstiere 
sind jetzt im histologischen Bild denen der normalen Puppen vollig 
gleich. 

2. Imagines. Die neu entstandenen Blindsacke des Darms der nor- 
malen Imago sind nicht mehr so voluminés wie bei der Larve, und sind 
tiefer untergeteilt (Abb. 6a). Schon die starke Aufgliederung in einzelne 
Sackchen kommt im histologischen Bild dadurch zum Ausdruck, dafs 
die dicht mit Hefen gefiillten Mycetocyten duBerst schlank und auch 
kleiner als die entsprechenden Elemente der larvalen Blindsacke sind. 


Abb. 4. a Langsschnitt durch die Region des Ubergangs vom Mitteldarm zum Blindsack 

einer mit Torulopsis utilis infizierten Stegobium-Larve (Vergr. etwa 380 x Ve b und ¢ Langs- 

schnitt durch den Mitteldarm und den Blindsack einer mit Torulopsis utilis infizierten 

Stegobium-Larve. Samtliche Epithelzellen sind mit Hefen infiziert (b Vergr. etwa 270 x, 
ec Vergr. etwa 600 x) 
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Bei den Imagines, deren Larven mit 7’. utilis infiziert waren, laBt_ 
sich demgegentiber ein groBer Unterschied feststellen. Auch hier sind 


t 


If 


oe) 


‘o' 


ga 
Bass 


“e) 
8 


Eee 


Abb. 5a u. b. Langsschnitt durch den Mitteldarm und einen Blindsack a einer normal 

infizierten Stegobiwm-Larve. Die schlanken Epithelzellen des Blindsacks und die Mittel- 

darmepithelzellen sind hefefrei und tragen einen Birstenbesatz. Die mit Symbionten 

gefiillten Mycetocyten haben keinen Biirstenbesatz. b einer mit Torulopsis utilis infizierten 

Stegobium-Larve. Siémtliche Epithelzellen des Blindsacks und des Mitteldarms sind mit 
Hefen infiziert und tragen einen Biirstenbesatz (Halbschematisch) 
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die Blindsicke noch gut zu erkennen, aber sie haben nicht die GréBe 
wie bei normalen Tieren und sind zart und durchsichtig (Abb. 6b). 
| In histologischen Schnitten sieht man nur noch sterile Zellen. Wie 
im neugebildeten Epithel der sterilen Puppe ist es hier nicht méglich, 
die zwei charakteristischen Zellarten der Blindsacke zu unterscheiden. 
In der alten, normalen Puppe, deren Chitinkutikula sich schon 
gebraunt hat, treten gewohnlich viele Symbionten aus dem Blindsack- 
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' Abb. 6. a Darmtrakt einer normal infizierten Stegobiwm-Imago nach dem Leben (Vergr. 

etwa 60 x). b Darmtrakt einer als Larve mit Torulopsis utilis infizierten Stegobiwm-Imnago 
(Vergr. etwa 60 x) 


epithel ins Darmlumen iiber. Bei der ersten Defaikation der jungen 
Imago gelangen dann diese Hefen in die mit dem Legeapparat in Ver- 
bindung stehenden Beschmiereinrichtungen (Intersegmentalschlauche, 
Vaginaltaschen (s. BREITSPRECHER 1928, S. 506, Abb. 3). In dem Sekret 
dieser Taschen und Schlauche vermehren sich die Symbionten rasch 
und bilden so fiir die Eiinfektion den nétigen Vorrat. 
Begreiflicherweise mu8 bei Tieren aus den Infektionsversuchen mit 
7’. utilis nach dem Vorangegangenen eine Infektion der Beschmierein- 
richtungen unterbleiben. Schnittpraparate brachten auch hierfiir die 
Bestatigung. Sowohl die Vaginaltaschen, als auch die Intersegmen- 
talschliuche erwiesen sich als leer und wiederholte negative Kultur- 
versuche erbrachten auch auf dem anderen Weg hierfiir die Bestiti- 


gung. 
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IT. Die F',-Generation 


1. Larven. Histologische Schnitte durch Larven der F,-Generation, — 
die im frischen GrieB und Weizenmehl ohne Zusatz von getrockneter 
T. utilis aufwuchsen, ergaben nur sterile Blindsicke und Darme. Alle — 
Kulturversuche blieben negativ. 

Kine andere Beobachtung aber konnte bei einigen Larven gemacht 
werden, die sich in der gleichen Testdiaét IV, in der auch vorher die 


Abb. 7a u. b. Lingsschnitt durch eine Stegobiwm-Larve der F,-Generation, welche in der- 

selben Testdiit IV (Grie8 und Weizenmehl ohne Zusatz) heranwuchs, worin sich die mit 

Torulopsis utilis infizierte Eltern-Generation entwickelte. a Blindsacke: Eine Mycetocyte 

mit Torulopsis utilis infiziert (Vergr. etwa 600 x). b Mitteldarm: Hinige Epithelzellen mit 
Torulopsis utilis infiziert (Vergr. etwa 600 x ) 


Parentalgeneration geziichtet wurde, entwickelten. Hier zeigte etwa aie 
der untersuchten Tiere cine sehr geringe Infektion mit 7. utilis. Hie 
und da waren in einer Mycetocyte oder Darmepithelzelle Gruppen von 
2—5 Hefezellen zu beobachten (Abb. 7a, b). Einige der vielfach-wieder- 
holten Kulturversuche zerzupfter Blindsiicke und Darme solcher Larven 
gaben dann auch positive. Ergebnisse. Es muBte also das aus einem 
Gemisch von Weizenmehl und Grie& bestehende Futter durch die darin 
aufgezogenen Tiere der Parentalgeneration mit Hefekeimen verunreinigt 
worden sein. Eine Bestatigung dafiir brachten Kulturversuche, in denen 
kleine Proben aus diesen Diadten verimpft wurden. Ungefahr 20% dieser 
Kulturen ergaben positive Resultate: Wachstum von 7’. utilis. PANT 
u. FRAENKEL berichteten 1954 ahnliches. Einige sterile Stegobiwm- 
Larven, die in mit normalen 8. panicewm-Fazes gemischtes Weizenmehl 
kamen, wurden wieder mit den normalen Symbionten infiziert. Eigene 
Krfahrung (Teil C, II, 3) bestatigte die Angabe. 
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Die 7. utilis infiziert, in nur geringen Mengen geboten, nur wenige 
Zellen der F,-Larven. Um eine vollkommene Infektion zu erreichen, 
mussen gentigend viele Hefezellen im Futter vorhanden sein, wie z. B. 
in der Testdidt I, die 10% getrocknete 7. utilis enthalt. 


_ 2. Imagines. Alle histologisch untersuchten Blindsicke und Darme 
der F,-Imagines waren vollkommen steril. Auch wiederholte Kultur- 
_versuche mit dem Inhalt zerzupfter Sacke blieben negativ. Wie schon 
erwahnt, legten die F,-Weibchen Hier ab; die daraus geschliipften 
_Larven starben jedoch vor der ersten Hautung, wie ja nach den bis- 
herigen Erfahrungen nicht anders zu erwarten war. 


E. Bestimmung des relativen Vitamingehaltes des Futters und der Hefen 
I. Der Tribolium- Test 

Testobjekt war der Reismehlkafer, T'ribolium confusum Duv. Die 
Larven dieses Kafers entwickeln sich zur Puppe nur dann, wenn die 
Nahrung ein Sterin und folgende 8 B-Vitamine enthalt: /-Biotin, 
Pantothensaure, Thiamin (B,), Riboflavin (B,), Pyridoxin (B,), Nicotin- 
sdureamid, Folsiéure und Cholinchlorid. Ist eine dieser Komponenten 
nur unzureichend vorhanden oder fallt sie aus, so reagieren die Larven, 
welche sich normalerweise bei 31,5°C und 70% relativer Hydratur 
und in optimaler Diat in etwa 20 Tagen verpuppen, mit einer Verzége- 
rung der Entwicklung, bzw. mit volligem Wachstumsstillstand und 
schlieBlich mit dem Tod. Um das Imaginalstadium zu erreichen ist 
noch ein biogenes Amin, Carnitin, der ,» Tribolium-Imago-Faktor‘‘ von 
FROBRICH, in der Diadt erforderlich. Nahere Angaben s. die Mitteilungen 

‘von Frépricu (1953a, b), FR6pricH u. OrrHAvs (1953) und Scnwarz 
-u. Kocu (1954). 

IT. Technik 

| Alle getesteten Hefen wurden 4 Wochen lang in je 1 Liter fliissigen 
Nahrboden im Temperaturschrank bei 30°C und 70% Luftfeuchtigkeit 
geziichtet. Fiir die Kultivierung kamen 2 Medien in Frage: Bierwiirze 
ohne Zusatz und Nutrient Browth (Difco) mit Zusatz von 2% Glucose. 
Nach Trennung der Hefen vom Nahrsubstrat folgte eine Reinigung der 
Hefen durch mehrmaliges Waschen mit Leitungswasser, Dekantieren 
und Abzentrifugieren. Vergleichsweise wurden auch beimpfte und unbe- 
impfte Nahrbéden auf ihren Gehalt an B-Vitaminen gepriift. Nur so 
konnte festgestellt werden, ob von den kultivierten Hefen dem Nahr- 
substrat Vitamine entzogen oder neu zugefiigt werden. 

Hefen, beimpfte und unbeimpfte Nahrbéden wurden im Trocken- 
schrank bei 40°C vorsichtig getrocknet. Die so gewonnene Trocken- 
substanz wurde fein zermahlen und dann in einem bestimmten Mengen- 
verhaltnis den synthetischen Testdiaten zugesetzt. Um feinere quanti- 
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tative Unterschiede im Vitamingehalt der zu priifenden Substanzen zu 
erfassen, miissen vitaminreiche Proben geringer dosiert werden als relativ 
vitaminarme (vgl. die Resultate fiir Torulopsis utilis in Tabelle 9 und 11!). 
So wurden z. B. pro 1 g Diadt nur 10 mg Hefe bzw. Hefeextrakt zugesetzt; 
von der Naéhrbodensubstanz dagegen muBte die 5fache Menge genommen 
werden, um iiberhaupt noch faBbare Resultate zu erzielen. Dies ist 
beim Studium der Tabellen besonders zu beachten! Das gleiche gilt 
auch fir die Testung der normalen Nahrung von Stegobium paniceum, 
GrieB und Weizenmehl, die auch mit 50 mg pro 1 g Diat getestet wurde. 

Wenn Torulopsis utilis auBerdem auch noch in héherer Dosierung 
getestet wurde (50 mg fir 1 g Diadt), so nur deshalb, um genaue Vergleiche 
mit den Resultaten GRAEBNERs! (1954) zu erzielen, der damals noch mit 
dieser relativ hohen Dosierung den Vitamingehalt verschiedener sym- 
biontischer Hefen, so auch der Stegobiwm-Symbionten untersucht hat 
(Tabelle 9). 

Fraulein Dr. I. Scuwanrz fiihrte in dankenswerter Weise die Test- 
versuche der einzelnen Objekte unter Assistenz des Autors durch. Bei 
der Auswertung der Protokolle wurde das von Koon (1955) angegebene 
Zeichensystem angewandt, dessen Erklarung unter den Vitamintabellen 
erscheint. 

ITT. Ergebnisse 

1. Vitamingehalt des Futters und des Hefeextraktes. Der Tribolium- 
Test ergibt (Tabelle 8), daB GrieB und Weizenmehl £-Biotin, Thiamin, 
Pyridoxin, Folsaure und Cholinchlorid enthalten, daB aber Pantothen- 
sdure, Riboflavin und Nicotinséure entweder fehlen oder nur in Spuren 


Tabelle 8. Vitamingehalt der Normaldidt (GrieB und Weizenmehl) 
und des Hefeextraktes 


Panto- Thiamin | Bibo- eS Nicotin-| Fol- | Cholin- 
thio- then- flavin 
tin | siure | (B.) (Bs) (B.) ) | saure |séure| chlorid 


Material Carni- 


Steinmetz 
Vital-GrieB 
(50mg/g Diat) 

Tivoli Weizen- 
mehl Type 812 
(50 mg/g Diat) 

Zyma-Hete- 
extrakt 
(10mg/g Diat) 


Zeichenerkliarung (nach Kocw 1955): x x x x x 13—21 Tage ecx ox LT ebrd 
28 Tage, x x x 20—30 Tage, x x 23—35 Tage, x 25—47 Tage, 0 tiber 50 Tage 
ungeniigend, + vorhanden, — nicht vorhanden. 

* Von frisch geschliipfter Larve bis zur Puppe. 


1 Siehe Kocu 1955, Tabelle 1, S. 336. 
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vorhanden sind; Carnitin ist vorhanden. Zyma-Hefeextrakt dagegen 
enthalt alle B-Vitamine ausreichend auBer Thiamin, und auch Carnitin 
ist darin vorhanden. Gerade hier spielt das Mengenverhdaltnis der zu 
testenden Substanzen zur Grunddiat eine recht bedeutsame Rolle. In 
den Testen mit Hefeextrakt kam nur 1/; soviel Substrat (10 mg) zur 
Mangeldiat wie in den Didten mit GrieB und Weizenmehl (50 mg). 
Die Entwicklungszeit normal infizierter Stegobium-Larven betragt in 
GrieB und Weizenmehl 50—55 Tage. Durch Zusatz von 10% Hefe- 
extrakt zu dieser Nahrung wird aber die Entwicklungszeit erheblich 
verkirzt auf 32—37 Tage. Sterile Larven haben in Didten mit Hefe- 
extrakt dieselbe Entwicklungszeit wie infizierte. Dies ist ein Zeichen 
dafiir, daB der Hefeextrakt, dem nur Thiamin fehlt, in idealer Weise 
die in GrieS und Weizenmehl mangelnden Vitamine erganzt. Thiamin 
wird in ausreichender Menge von GrieB und Weizenmehl geliefert. 

2. Vitamingehalt der Hefen und der Nahrbéden. Die Tabellen 10 
und 11 zeigen sowohl den Vitamingehalt der getesteten Hefen als auch 
den der Nahrbéden vor und nach der Beimpfung. Man ersieht daraus, 
daB die Hefen dem Substrat manche Wuchsstoffe entziehen, andere 
wieder an das Substrat abgeben. Unbeimpfte Bierwirze enthalt nach 
meinen Testergebnissen folgende Vitamine: 6-Biotin, Pyridoxin, Nicotin- 
sfure und Cholinchlorid; nicht nachzuweisen waren: Pantothensaure, 
‘Thiamin, Riboflavin und Folséure. Unbeimpfte Nutrient Browth ist 
dagegen um ein B-Vitamin reicher, nimlich Pantothenséure. Carnitin 
ist in beiden Nahrbéden vorhanden. 

Aus den Tabelle 10 und 11 kann abgelesen werden, welche Vitamine 
die Hefen enthalten, und welche sie wahrend des Wachstums an die 

‘Nahrbéden sowohl abgeben als auch ihnen entziehen. Torulopsis utilis 
‘(Tabelle 9 und 11), die einzige der getesteten Hefen, welche sterile 
Stegobium-Larven als ,,Symbionten“ intrazellular aufgenommen haben, 
enthalt folgende Vitamine: f-Biotin, Pantothensaure, Riboflavin, Pyrid- 
‘oxin, Nicotinséureamid, Folsiure und Cholinchlorid. Thiamin ist bei 
10 mg pro 1g Diat (Tabelle 11) nicht nachweisbar; bei 50 mg pro 1 g 
Diat (Tabelle 9) dagegen ist es eben noch feststellbar. Diese Hefe gibt 
an den Nahrboden folgende Vitamine ab: Pantothensaure, Riboflavin, 
Pyridoxin, Folséure und Cholinchlorid in guten Mengen und etwas 
Nicotinsiiureamid; der £-Biotinwert bleibt der gleiche wie vor der Be- 
impfung. Die normalen Symbionten von S. paniceum (Tabelle 9) ent- 
halten alle getesteten B-Vitamine. Sie geben aber nur Pantothensaure, 
Riboflavin und Pyridoxin in guten Mengen an das Naéhrsubstrat ab und 
auch ein wenig Thiamin, Folsiure und Cholinchlorid. Nicotinsaure, die 
im Nahrboden vor der Beimpfung vorhanden war, ist nach dem 
Wachstum der Symbionten nicht mehr darin nachweisbar ; die symbion- 
tischen Hefen haben dieses Vitamin dem Nahrsubstrat entzogen. Der 
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Biotingehalt des Nahrbodens blieb auch nach Abschlu8 des Ver- — 
suches der gleiche. ; 

Pant u. FRAENKEL (1954) haben gezeigt, daB sterile Stegobrum- 
Larven in Diadten nicht gedeihen, denen folgende Vitamine fehlen: 
Thiamin, Riboflavin, Pyridoxin, Nicotinséure, Pantothensaure, B-Biotin 
und Folsaure; normale Larven dagegen benétigen nur Thiamin zu ihrem 
Gedeihen und auSerdem noch f-Biotin fiir eine ideale Entwicklung. 
Tabelle 9 zeigt aber, daB von Stegobium-Symbionten alle diese Vitamine, — 
mit Ausnahme von f-Biotin und Nicotinséure, an das Nahrsubstrat 
abgegeben werden. Daf aber nach dem Wachstum der Symbionten 
keine Nicotinsiure mehr im Nahrboden nachweisbar war, ist kein ein- 
deutiges Zeichen dafiir, daB die Hefen dieses Vitamin dem Wirtsorganis- 
mus nicht liefern. Daraus kann man nur schlieBen, daB Nicotinsaéure 
von den Symbionten wahrend des Wachstums in vitro aus dem Nahr- 
substrat aufgenommen wird. Auch Torulopsis utilis gibt in ausreichen- 
den Mengen alle die von Pant u. FRAENKEL fiir sterile Larven notwendig 
befundenen Vitamine an das Nahrsubstrat, auBer Thiamin und f-Biotin. 
Der einzige auffallende Unterschied zwischen dem physiologischen Ver- 
halten der Stegobium-Symbionten und 7’. utilis ist der restlose Entzug 
der Nicotinsiure aus dem Nahrmedium, wie ihn GRAEBNER bei den 
Stegobium-Symbionten beobachtet hat (vgl. Koc 1955). Uber Vitamin- 
heterotrophie in symbiontischen Hefen wurde erst kiirzlich von JURZITZA | 
(1959) berichtet. Die symbiontischen Hefen aus Leptura rubra bendtigen 
Thiamin und Biotin, die aus Rhagiwm mordax nur Biotin allein zum 
Wachstum. Die Hefen aus R&R. inquisitor werden durch Biotin stark 
geférdert. Aus Tabelle 9 ist zu entnehmen, daB die Stegobiwm-Sym- 
bionten Thiamin und Pantothensdéure nicht zu ihrem Wachstum be- 
notigen und auch daB Torulopsis utilis die im Nahrsubstrat fehlenden 
Vitamine (Thiamin, Riboflavin, Folsiure) selbst zu synthetisieren 
vermag. 


Aus Tabelle 10 kann der Vitamingehalt dreier symbiontischer Hefen 
abgelesen werden. Alle diese Hefen gehéren zu der Gattung Candida. 
Sie wurden von GRAEBNER (1954) aus verschiedenen Vertretern der 
Cerambyciden isoliert und in Reinkulturen geziichtet. Die Symbionten 
von Rhagium inquisitor enthalten alle Vitamine in reichlicher Menge. 
Die Hefen von Rhagium bifasciatum stehen ihnen etwas im Pantothen- 
sduregehalt nach, wenn sie auch dieses Vitamin selbst zu synthetisieren 
vermégen. Dagegen enthalten die Symbionten von Spondylis buprestoides 
geringere Mengen an Pyridoxin und relativ wenig Nicotinsaure. 


Tabelle 10 und 11 zeigen den Vitamingehalt der getesteten Hefen. 


B- Biotin ist in der Halfte der Hefen nur in geringer Menge vorhanden; 
in der anderen Halfte kommt es in reichlicher Menge vor. 
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Pantothenstiure war nicht nachweisbar in Saccharomyces cerevisiae 
var. ellipsoideus, aber sie war im Medium nach dem Wachstum vor- 
handen!. In allen anderen Hefen kam sie in reichlicher Menge vor, 
auBer beiden Symbionten von Rhagium bifasciatum, Candida mesenterica 
und Torulopsis utilis, welche daran relativ arm sind. 

Dagegen konnte Thiamin in Hansenula californica, Candida mesen- 
terica, Sporobolomyces spec., Torulopsis albida und T. utilis (bei 10 mg 
fiir 1 g Diat) nicht nachgewiesen werden. Hs ist in reichlicher Menge in 
allen anderen Hefen vorhanden, auBer in Endomyces magnusii, Saccharo- 
myces cerevisiae, S. pastorianus, T. famata und Zygosaccharomyces major, 

-worin es in recht geringer Menge vorkommt. 


Mit Hilfe des Tribolium-Testes war Riboflavin in allen Hefen nach- 
weisbar; nur in Hansenula californica, Saccharomyces cerevisiae var. 
ellipsoideus und T’. utilis war es in geringer Menge vorhanden, wahrend 
es in allen anderen in reichlicher Menge nachweisbar ist. Pyridoxin 
kommt in reichlicher Menge in allen Hefen, mit Ausnahme von Sac- 
charomyces cerevisiae, S. cerevisiae var. ellip., Symbionten aus Spondilis 
buprestoides, Torulopsis famata und T’. utilis vor, in denen es nur in 
geringer Menge vorhanden ist. 

‘Auch Nicotinsdéure konnte in allen Hefen nachgewiesen werden; sie 
war in reichlicher Menge vorhanden in allen getesteten Hefen, auBer in 
Candida reukaufii, Saccharomyces cerevisiae var. ellip. und Symbionten 
aus Spondylis buprestoides. Mit einer einzigen Ausnahme ist 

Folsdure in reichlicher Menge in allen Hefen vorhanden; nur 7’. utilis 
enthalt nach Wachstum wenig von diesem Vitamin, aber sie gibt es an 

das Nahrsubstrat reichlich ab. 

“Auch nur mit einer Ausnahme kommt Cholinchlorid in allen Hefen 

‘reichlich vor; Candida mesenterica enthalt es in geringer Menge, und sie 
gibt diesen Stoff auch nicht an das N&hrmedium ab. Carnitin ist in 

allen getesteten Hefen vorhanden. 

Diese zum Teil betrichtlichen Unterschiede im Vitamingehalt der 
verschiedenen Hefearten mahnen zur Vorsicht bei Verallgemeinerung 
von Befunden, die an einer einzigen Art gewonnen wurden. Dies gilt 
vor allem auch fiir symbiontische Mikroorganismen. 


IV. Beziehungen zwischen Entwicklungsdauer der Stegobium-Larven und 
dem Vitamingehalt des Futters, des Hefeextraktes und der Hefen 

Wie der Tribolium-Test ergab, sind Pantothensdure, Riboflavin und 

Nicotinsaure in der in diesen Versuchen benutzten Normaldiat (GrieB 


1 Bei 50 mg Testsubstanz pro 1 g Diat ist die Pantothensaure eben noch nach- 
weisbar; offenbar wird sie in der Zelle nicht in gréBerer Menge gestapelt, sondern 


sofort an das AuBenmedium abgegeben. 
ns 
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und Weizenmehl) nicht nachweisbar. Fiir das Wachstum steriler Stego- 


bium-Larven sind diese Vitamine unentbehrlich, und sie miissen daher 


in irgendeiner Weise der Diat zugesetzt werden. Fiir eine optimale Ent- | 


wicklungszeit sind dazu noch ausreichende Mengen von f-Biotin, Pyrid- 
oxin und Folsiure erforderlich, sie sind — wie die Teste ergaben — nur 
in geringen Mengen in GrieB und Weizenmehl vorhanden; nur Thiamin 


und Cholinchlorid sind reichlich darin enthalten (Tabelle 8). Zusatz von — 
10% Hefeextrakt (Tabelle 8) kann die in GrieB und Weizenmehl fehlen- — 
den oder nur in geringen Mengen vorhandenen Vitamine ergainzen; — 


sterile Larven erreichen darin eine optimale Entwicklungszeit von 
34,6 Tagen. Die wirtseigenen Symbionten sind aber nicht so leistungs- 
fahig, denn normale Larven, welche in GrieB und Weizenmehl ohne 
Zusatz von Hefeextrakt aufgezogen wurden, brauchen 52,6 Tage fir ihre 
Entwicklung; bei Zusatz von Hefeextrakt zur Diat dagegen nur 34,4 Tage. 

Der Unterschied in der Entwicklungsdauer (36,5 Tage) der kiinstlich 
mit Torulopsis utilis infizierten Larven, welche in Testdiat I (mit ge- 
trockneter 7’. utilis) aufgezogen wurden und solcher infizierter Tiere, 
welche nach 2 Wochen in Testdiat I in Testdiat IV (Grie8 und Weizen- 
mehl ohne Zusatz) tibertragen wurden (52,5 Tage), ist ein Zeichen dafiir, 
daB die Beschleunigung der Entwicklung in Testdiat I auf die Wirkung 
der bei der Verdauung frei werdenden Inhaltsstoffe der getrockneten 


Hefe zuriickzuftihren ist. Dagegen haben die Tiere in Testdiat IV (ohne — 


Zusatz) nur den Vitaminschatz ihrer intrazellularen Hefen zur Verfiigung. 

Die kiirzesten Entwicklungszeiten (32—38 Tage) wurden in Diaten 
mit Zusatz von Torulopsis albida und Sporobolomyces spec. erreicht, was 
auf den hohen Anteil von f-Biotin, Pantothensaéure, Riboflavin und 
Nicotinsaéure in diesen Hefen zurtickzufiihren ist (Tabelle 11). Panto- 
thenséure, Riboflavin und Nicotinséure fehlen aber nach unseren Be- 
funden dem Grie8 und Weizenmehl und £-Biotin ist darin nur in sehr 
geringen Mengen vorhanden (Tabelle 8). Die langste Entwicklungszeit 
(60—70 Tage) kam in der Diaét mit Zusatz von Candida mesenterica vor. 
Diese Hefe enthalt nur eine sehr geringe Menge von f-Biotin und Panto- 
thenséure, wenn auch Riboflavin und Nicotinsiure in guten Mengen 
vorhanden sind (Tabelle 11). 


F. Diskussion der Ergebnisse 
Vor 27 Jahren stellten Kocu (1933a, b) am Brotkafer und AscHNER 
u. Rres (1933) an der Kleiderlaus die lebenswichtige Bedeutung der 
Endosymbionten unter Beweis. Kocus Versuche sind in dieser Arbeit 
schon beschrieben worden. Seine Ergebnisse an Stegobiwm paniceum 
harmonieren bestens mit denen AscHNERs an Pediculus. vestimenti. 
ASCHNER u. RrEs (1933) zeigten, da8 Symbiontenverlust in der Kleider- 


laus, in diesem Fall durch Exstirpation des Mycetoms, schwerste Schi- 
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digung (Muskelschwache, Saugunfahigkeit, Ovogenesestérungen) und 
schlieBlich den Tod zur Folge hat. Rektale Injektion von Hefeextrakten 
verlaingert die Lebenszeit der operierten Tiere auf das Doppelte. 


Hinige Zeit spiter haben Versuche auch an anderen Tieren die Unent- 
_behrlichkeit der Symbionten bewiesen. Beim Symbiontenverlust wurden 
in den folgenden Fallen schwere Metamorphosestérungen, Hautungs- 
hemmungen und vorzeitiger Tod festgestellt: bei den blutsaugenden 
Triatomiden (BRECHER u. WiceLEeswortTH 1944, Gricy, Hatrr u. 
Kocuer 1953, Bewia u. Scuwarrz 1956), bei der Wanze Coptosoma 
scutellatum (MULLER 1956), und bei Blattiden (FRanK 1954, 1956, 
Brooks u. RicHARDS 1955, DE HatnER 1955). Alle diese Ausfallserschei- 
nungen konnten durch rechtzeitige Verabreichung von Vitaminpraparaten 
oder durch Reinfektion mit den eigenen Symbionten behoben oder 
wenigstens vermindert werden. 


Koon (1933b) versuchte die Bedeutung der symbiontischen Hefen 
von Stegobium paniceum durch weitere Experimente naher zu ergriinden. 
Er setzte eine Versuchsreihe mit den 3 Vitaminen A, D und B, an. 
Im Parallelversuch wurden dem Futter verschiedene Hefepraparate 
zugesetzt. Die Versuche, die mit frisch geschliipften sterilen Larven bei 
31,5° C angesetzt wurden, wurden nach 26 bzw. 36 Tagen unterbrochen 
und die GréBe der Larven durch Photographie festgehalten. In véllig 
vitaminfreier Didét war kaum ein Zuwachs und auch bei Zufiitterung 
von Vitamin B,, A+ D, oder A+ B,+D war nur eine geringe GréBen- 
zunahme zu verzeichnen. Diese Zwerglarven gehen alle friiher oder 
spater zugrunde. Nur die Larven mit 10% Hefefiitterung entwickelten 
sich normal und ergaben schlieBlich sterile Imagines. Koou# zeigte so, 
_ daB fiir das normale Wachstum der Stegobiwm-Larven die Wachstums- 
vitamine der Hefe verantwortlich sind, und er vermutete, da8 auBer 
den Vitaminen B,, A und D noch weitere Wachstumsfaktoren der Hefe 
fiir die Normalentwicklung nétig sind. 

Heute wissen wir, da diese Faktoren der Hefe folgende 8 B-Vitamine 
sind: Thiamin, Riboflavin, Pyridoxin, $-Biotin, Pantothensaure, Nico- 
tinsdure, Folsiure und Cholinchlorid; es ist seit lingerer Zeit schon 
bekannt gewesen, da Hefe und Leber die zwei reichsten Quellen dieser 
Wachstumsvitamine sind (RupoLPH 1948). 


ALBRITTON (1955) und LipKe u. FRAENKEL (1956) haben in zusam- 
menfassenden Darstellungen gezeigt, da zum Wachstum aller Insekten 
ohne Symbionten Thiamin, Riboflavin, Nicotinsiure, Pyridoxin und 
Pantothensaure erforderlich sind, und daB viele Insekten dazu noch 
Folsaure, 6-Biotin und Cholinchlorid brauchen. FRANKEL u. Mitarb. 
haben weiter in zahlreichen Arbeiten bewiesen, daB Insekten mit Sym- 
bionten fiir ihr Wachstum manche der oben genannten Vitamine 
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entbehren kénnen; die in den Diaten fehlenden Vitamine werden in 
diesen Fallen dem Wirtsorganismus von den Symbionten geliefert. 

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit bestatigen die Befunde von — 
BLEWETT u. FRAENKEL (1943, 1944); in Diaten ohne Pantothensaure, — 
Riboflavin und Nicotinsaure finden sterile Stegobium-Larven frihzeitig 
den Tod. Alle in meinen Versuchen benutzten Hefen vermégen diesen 
Vitaminmangel zu beseitigen. Der T'ribolium- Test zeigt, daB — Thiamin — 
ausgenommen — die erforderlichen B-Vitamine alle in diesen Hefen in © 
groBeren und kleineren Mengen entweder vorhanden sind oder in das 
Nahrsubstrat wabrend des Wachstums ausgeschieden werden. Es mag 
vielleicht iiberraschen, daB sterile Imagines in GrieB und Weizenmehl 
genausolang wie normal infizierte Tiere zu leben vermégen, obwohl drei 
der lebensnotwendigen Wachstumsvitamine darin fehlen bzw. nicht mehr 
mit unseren Methoden nachweisbar sind. Aber diese Tiere hatten ja 
im Laufe ihrer langen Larvalentwicklung zweifellos geniigend Vitamine 
in ihrem Fettkérper gestapelt (vgl. KaupEwiTz 1953, 8. 409). Fur die 
relativ kurze Lebensdauer der Imagines (9—21 Tage) mag dieser Vitamin- 
vorrat ausreichen. Dafiir spricht die noch kiirzere Lebensdauer der 
sterilen F,-Imagines, deren Parentalgeneration sich in Didten mit ge- 
trockneten Hefen (mit Ausnahme von 7’. utilis!) entwickelten. Die 
wenigen Larven der F,-Generation, die in Grie8 und Weizenmehl ohne 
Zusatz zu Imagines heranwuchsen, starben 2—12 Tage nach dem 
Schlipfen. Vermutlich reichten die im Eidotter aufgespeicherten 
Vitamine in diesen Fallen noch aus, um die Metamorphose zu vollenden, 
aber sie geniigen nicht mehr fiir eine normale Lebensdauer der Imagines. 
REYNOLDS (1945) zeigte, daB die Entwicklungsgeschwindigkeit der Nach- 
kommenschaft bei T'riboliwm destructor durch den Nahrwert der Nahrung 
der Elterngeneration beeinfluBt ist. Die larvale Entwick lungszeit ist 
kiirzer, wenn die Elterngeneration auf Mehl von 85% Ausmahlung 
gezogen wurde, als wenn sie sich auf Mehl von 60% Ausmahlung, das 
sehr arm an B-Vitaminen ist, entwickelt hat. Die Nahrung der Larven 
spielt dabei nicht mehr die ausschlaggebende Rolle. Wenn die Eltern- 
generation in stark ausgemahlenem Mehl (von 85%) sich entwickelt hat, 
wachst auch die Filialgeneration auf Mehl von geringerem Ausmahlungs- 
grad (60%) rascher, als wenn umgekehrt die Elterngeneration in 60% - 
Mehl herangewachsen war und die F,-Generation auf Mehl von 85% 
geztichtet wurde. 

Wir wissen auch heute, daB Insekten nur die Vitamine des B-Kom- 
plexes brauchen, und daB die Vitamine A, C, D, E, K und P in ihren 
Diaten nicht erforderlich sind. Die B-Vitamine aber funktionieren als 
Komponenten der Enzym-Systeme, die fiir alle Lebewesen wichtig sind. 
Die anderen Vitamine spielen hauptsachlich bei Wirbeltieren eine wich- 
tige Rolle in Lebensprozessen, die den Insekten entweder fehlen oder 
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nicht ahnlich sind: Vitamin A: Schleimhaute; Vitamine C und P: 
_ Permeabilitat der BlutgefaBe; Vitamin D: Knochenbildung; Vitamin E: 
Keimdriisen; Vitamin K: Gerinnung des Blutes. — Das tiberraschendste 
Ergebnis dieser Arbeit war nicht so sehr die Besiedlung steriler Myceto- 
_ cyten mit einer bis jetzt als Symbiont nicht bekannten Hefe, Torulopsis 
utilis, als die Art der Infektion. Pant u. FRAENKEL gelang es 1950 und 
1954, die Mycetocyten steriler Stegobium-Larven mit Symbionten einer 
nahe verwandten Gattung, Lasioderma, zu infizieren. Aber im Fall von 
T. utilis handelt es sich nicht nur um die Wiederbesiedlung der Myceto- 
cyten, sondern auch um die Infektion simtlicher Zellen des Mitteldarm- 
epithels. Das Auffallende dabei ist, daB alle besiedelten Zellen des Epi- 
thels der Divertikel, wie des tibrigen Mitteldarmes ihren Biirstenbesatz 
behalten. Auch werden die infizierten Blindsackzellen nicht so groB 
wie bei der Besiedlung mit den arteigenen Symbionten. Die Mitteldarm- 
zellen erleiden iiberhaupt keine Volumenzunahme. Die Wachstums- 
impulse wirken sich somit nur auf die urspriingliche Zone der Symbion- 
tenwohnstatten in den Blindsicken aus. Die Vermehrung der Fremd- 
-hefen ist sichtlich gehemmt. Mag sein, daB der Stoffwechsel von Wirt 
und fremdem Eindringling noch nicht harmonisch aufeinander abge- 
stimmt ist, wie das bei allen Symbiosen gew6éhnlich der Fall ist. Das 
Zusammenleben ist noch ein gelockertes und man méchte dabei eher 
an kommensalistische Verhaltnisse denn an einen Parasitismus denken. 
Es fallen zwar die urspriinglichen Grenzen zwischen den nur fir Sym- 
bionten reservierten Epithelien der Blindsicke und dem anschlieBenden 
Mitteldarm; fast simtliche Mitteldarmzellen werden gleichmaBig stark 
von den Hefen befallen, aber es findet keine wilde Invasion statt, wie sie 
fiir viele Falle des Parasitismus typisch ist. Es sind auch sonst keine 
merklichen Schaden an den Larven festzustellen; im Gegenteil, sie sind 
jetzt befahigt, sich in GrieB und Weizenmehl ohne Zusatz zur Imago 
zu entwickeln. Wie der Tribolium-Test ergab. sind die drei in GrieB 
und Weizenmehl fehlenden Vitamine — Pantothensaure, Riboflavin und 
-Nicotinsiure — in 7’. utilis enthalten. Die Infektion steriler Stegobiwm- 
Larven mit dieser Hefe ersetzt also in dieser Beziehung wohl voll- 
kommen die normalen Symbionten; die mit 7’. wiilis infizierten Larven 
haben dieselbe Entwicklungszeit in GrieS und Weizenmehl ohne Zusatz 
wie normal infizierte Larven. Auch haben normale und solche als Larven 
mit 7’. utilis infizierten Imagines dieselbe Lebensdauer. 

Die Wiederaufgabe der neu erworbenen ,,Symbionten‘‘ wahrend der 
Puppenruhe weist mit Nachdruck darauf hin, daB die Bindungen zwischen 
Wirt und seinen Giisten in diesem Falle noch recht lockere sind. Es 
sind die Wege noch nicht geebnet, die normalerweise bei der Reinfektion 
der imaginalen Blindsicke von den Symbionten beschritten werden. 
Samtliche Insassen des zerfallenden larvalen Darmepithels werden 
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entweder verdaut oder in der frisch geschlipften Imago zusammen mit 
den Resten des Darmes ausgestoBen. Wie diese Arbeit zeigt, besitzen 
sterile Stegobium-Larven eine Immunitat gegeniiber 14 der 15 getesteten 
Hefen, und eine Infektion der Mycetocyten mit ihren eigenen Symbionten 
schiitzt normale Larven vor einem Eindringen yon T’.. utilis in die 
normalerweise unbesiedelten Zellen des Mitteldarmepithels. Die Hefen 
kommen iiberall in der freien Natur vor, und es ist meines Wissens bisher 
kein Fall bekannt geworden, da8 oral aufgenommene Hefen Krankheiten 
in Insekten hervorriefen. Wie bei anderen Pilzen und Bakterien, miissen 
die Hefen erst in die Leibeshéhle eindringen, um pathogen zu wirken. 
BurnsIpE (1930) fiitterte Bienen mit Saccharomyces ellipsoideus und 
S. cerevisiae, und es entstand eine milde Ruhr. Werden diese Hefen aber 
ins Blut injiziert, dann sterben die Bienen in der Folge. Leider ist bis 
heute sehr wenig iiber eine erworbene Immunitat bei Insekten bekannt. 
Gegen einige in die Kérperhéhle injizierte Bakterienarten sind ver- 
schiedene Antikérper in Insekten gebildet worden, aber eine nachtraglich 
erworbene Immunitat gegen pathogene Protozen und Pilze ist schwer 
hervorzurufen (StremnHAaus 1947, 1949 und WiaeLEswortH 1955). 


Summary 
1. Two methods were used to attempt to infect sterile Stegobium 


larvae: 1. Smearing the eggs with the foreign yeasts and the taking © 


up of the same by the larvae at the time of hatching; 2. mixing the yeasts 
in the fresh as well as dry state with the food of the young larvae. 
Only the second way proved successful. Of the 15 yeasts in pure culture 
(symbiotic yeasts of Cerambycidae and different culture yeasts) a 
successful infection was obtained only with dried Torulopsis utilis. 
Larvae from sterile eggs, which were smeared with yeast suspensions, 
died before the first molting on a diet of wheat grit and flour without 
the addition of yeast extract. 

2. The content of vitamins of the B-complex, using Triboliwm con- 
fusum as the test object, was determined in the yeasts, in their sub- 
strates both before and after inoculation, in the normal diet (wheat 
grit and flour), and in the yeast extract. 

3. The addition of fresh yeasts to the food of sterile larvae so supple- 
mented the diet of wheat grit and flour that all larvae developed into 
adults. In no case did an infection of the blind sacs take place. 

4, After adding fodder-yeast (7'. utilis dried) to the diet of the sterile 
larvae, there followed an infection not only of the blind sac epithelium 
but also of all epithelial cells of the mid-gut. The addition of other 
dried yeasts to the food of sterile larvae supplemented the diet to such 


an extent that all larvae developed into adults, without however becom- 
ing infected. 
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5. Sterile Stegobium larvae, to which species specific symbionts 
and dried 7’. utilis were offered in the food at the same time, took up 
only their normal symbionts into the mycetocytes of the blind sacs; 
an infection of the slender epithelial cells of the blind sacs and the 

epithelium of the mid-gut with 7’. utilis did not take place. Normally 
infected Stegobium larvae, to which dried 7’. utilis was offered in the 
food, were not infected by this yeast. 

6. Corresponding to the varying content of vitamins of the B-com- 
plex in the yeasts, which were added in the dry state as 5% of the 
food, different developmental times were obtained: from 32 to 38 days 
with Torulopsis albida to from 60 to 70 days with Candida mesenterica. 
Larvae on diets with 7’. utilis had a growth period of from 34 to 40 days. 

7. Those larvae, which were kept for the first two weeks of life on 
diets with dried 7’. utils and were then transferred to wheat grit and 
flour (with nothing added), completed their development only after 
51 to 56 days. All of these larvae had become infecyet with the foreign 
yeast during the first two weeks. 

8. In the adult stage the content of pantothenic acid, riboflavin 
and nicotinic acid in the diet exerts no apparent effects. The life span 
of all adults (those normally infected as well as those free of symbionts) 
is the same in wheat grit and flour both with and without yeast extract. 


9. The vitamin content of the food of the parental generation has 
an effect on the developmental time of the F,-generation. If the parents 
receive 7’. utilis in their larval diets, all F,-larvae, hatching from the 
sterile eggs, develop to adults in wheat grit and flour (without enrich- 
ment). However the time of development of this F,-generation is 
noticeably extended. When Candida mesenterica, Endomyces magnusii, 
Saccharomyces cerevisiae, S. pastorianus, Torulopsis albida, T'. famata 
and Zygosaccharomyces mayor were added to the food of the parental 
generation, then only a small percent of the sterile F,-offspring reached 
metamorphosis. The other yeasts tested had no influence on the develop- 
ment of the sterile F,-larvae; all of which died on diets of wheat 
grit and flour. 

10. The life span of the F,-adults, whose parents were raised on 
diets with T. utilis, was 12 to 19 days as compared with 2 to 12 days 
for adults whose parental generation was fed diets with the above 
mentioned yeasts. 

11. All F,-larvae from these experiments died before the first molting, 
in so far as the F,-generation was raised on wheat grit and fluor. 

12. The histological investigation of the larvae artificially infected 
with 7’. utilis showed that all epithelial cells of the blind sacs of the 
mid-gut and of the entire mid-gut itself were infected. Therefore that 
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barrier, which is impenetrable to the normal symbionts, is not set up 
against these foreign yeasts. 


13. Those cells, which always loose their ciliated lining in an infec- 


tion with their species specific symbionts, retain it in the infection 
with 7. utilis. 

14. During the pupal rest the newly formed epithelium of the mid-gut 
is not reinfected by 7’. utilis. The adults are therefore usually sterile. 
In a few cases the yeast used (7'. utilis) could be cultured from shredded 
blind sacs and guts. The egg laying apparatus of the female adults 
is never infected. Also examination of the mid-guts of the F,-generation, 
which was raised on fresh wheat grit and flour, confirmed the fact that 
no transference of the foreign yeast to the offspring had taken place. 
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A. Einleitung 

Mit der Beschreibung von Pterotrachea durch ForsKAu (1775) setzte 
die systematische Bearbeitung der Heteropoden ein. Sie blieb jedoch 
trotz der Arbeiten von LAMARCK, D’ORBIGNY, BENson und anderer 
fragmentarisch, bis 1852 SoULEYET die zoologischen Ergebnisse der Welt- 
umseglung der ,,Bonite verdffentlichte. Gerade fiir die Systematik 
der Atlantiden war dies Werk von besonderer Bedeutung, da hier der 
gréBte Teil der heute bekannten Arten zum erstenmal beschrieben wurde. 

In der folgenden Zeit haben sich zahlreiche Autoren mit der Klassifi- 
zierung der Heteropoden beschaftigt und eine Reihe mehr oder weniger 
sicherer Arten beschrieben. Es seien hier nur genannt: MACDONALD | 
1862, Smrra 1888, OBERWIMMER 1898, VAayssIERE 1902, 1904, IssEL 
1911, ScuremENz 1911, BonNEviE 1920 und schlieBlich als wichtigster 
Trscu 1906, 1908, 1910, 1949. Die ersten Beschreibungen gingen von 
der Form der Schale oder, wo diese wie bei den Pterotracheiden fehlt, 
von der Form des Weichkérpers aus. Die Bestimmung auf diesen Grund- 
lagen erwies sich jedoch in vielen Fallen als schwierig, wenn nicht gar 
als unzulanglich, da die Schalen innerhalb der einzelnen Gattungen recht 
uniform sind. 

So wurde in der Heteropodensystematik bald die Bestimmung nach 
der Radulaform bevorzugt, nachdem TrRoscHEL 1856—1863 die spar- 
lichen und liickenhaften Kenntnisse auf diesem Gebiet zusammengestellt 
und durch umfangreiche eigene Forschungen erweitert hatte. Der Vor- 
teil der Gastropodenradula gegentiber anderen taxonomisch verwertbaren 
Organen liegt in ihrer groBen Resistenz gegentiber chemischen und physi- 
kalischen Einfltissen, und gerade darin unterscheidet sie sich zu ihrem 
Vorteil von den fragilen und durch saure Fixierungsmittel leicht angreif- 
baren Kalkschalen der Heteropoden. 

Wie steht es aber mit der spezifischen Form der Radula und ihrer 
Einzelzihne, also mit ihrer Eignung fiir eine sichere Unterscheidung 
nicht nur der verschiedenen Gattungen, sondern auch der Arten? Be- 
zuglich der Heteropoden sprechen sich VayssrERE, Tescu (1906), IssEn 
und BoNNEVIE mehr oder weniger fiir eine umfassende taxonomische 
Bedeutung des Organs aus. -Doch schon 1906 auBert TEscuH Zweifel an 
dem Wert der Radula fiir die Entscheidung spezieller taxonomischer 
Fragen in jedem Falle und stellt auf Grund seiner Erfahrungen fest, daB 
zum Beispiel eine Bestimmung der Pterotracheiden nach der Zahnform 
unmdglich sei. Bucumann (1924) schlieBlich kommt zu dem Ergebnis, 
daB eine Klassifizierung nach der Zahnform bei allen Heteropoden aus- 
sichtslos sei und TEscx bestatigt diese Auffassung in seiner letzten Arbeit 
von 1949. 

Die hier vorgelegte Untersuchung erbrachte jedoch Ergebnisse, die die 
Beobachtungen der alteren Autoren wenigstens teilweise bestatigten und 
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mich zwangen, der Frage nach der systematischen Bedeutung der Hetero- 
podenradula erneut nachzugehen. Angesichts der Ausweitung des ganzen 
Fragenkomplexes wurden die Untersuchungen schlieBlich auf die Familie 
der Atlantiden beschrankt, die sich als besonders geeignet erwies. 
Ich méchte nicht versiumen, an dieser Stelle allen zu danken, die durch ihre 
Hilfe zum Gelingen dieser Arbeit beigetragen haben. Es sind die Herren Dr. Pan- 
nine und Dr. Katsmr, deren Freundlichkeit ich das umfangreiche Atlantiden- 
_ material des Staatsmuseums Hamburg verdanke, die Herren Professoren DuLZETTO 
und Sparti, Messina, nebst ihren Mitarbeitern, die Herren Professoren BoscHMA 
und vaN Reerpren-ALTENAAR, Leyden, und Herr Professor THorson, Kopenhagen. 


B. Material und Methodik 


Hin groBer Teil des Materials stammt aus Planktonfangen in den Correnten 
der Meerenge von Messina aus den Monaten Marz und April 1955 und September 
und Oktober 1956. Hierunter befanden sich vor allem die fiir die spateren Unter- 
suchungen so wichtigen inadulten Tiere der Arten: Atlanta peroni Lrsurur, Atlanta 
lesueurt SOULEYET, Atlanta inflata SouLEYET und, in drei Exemplaren, Protatlanta 
souleyeti (HK. A. SmirH). Ferner stand mir die Atlantidensammlung des Staats- 
museums Hamburg zur Bestimmung und mit der Erlaubnis zum Praparieren ein- 
zelner Tiere zur Verfiigung und schlieBlich als Vergleichsmaterial eine Anzahl be- 
_ stimmter Tiere aus der Sammlung des Leydener Museums vor Naturlijke Historie. 

Die Praparation der oft sehr kleinen Radulen geschah stets unter dem Prapa- 
riermikroskop nach vorheriger Mazeration in verdtinnter Kalilauge. Die méglichst 
von Gewebsresten gereinigten Radulae wurden in Glycerin-Gelatine eingebettet. 
_ Diese Einbettung hat den Vorteil,dank des niedrigen Brechungsindex des Mediums, 

eine Anfarbung tiberfliissig zu machen. AuBerdem bleibt das Praparat selbst stets 
weich und gestattet jederzeit eine Umbettung und Weiterverarbeitung. Fiir die 
Untersuchung der Opercula hat sich das Phasenkontrastverfahren nach ZERNICKE 
sehr gut bewahrt. Die Konturen der Deckel sind bei Atlantiden meist so zart, die 
Randpartien so transparent, daB ohne dieses Hilfsmittel eine genaue Untersuchung 
fast unméglich ist. 


C. Bau und Funktion der Tinioglossen-Radula 

Nach der gebrauchlichen Einteilung zahlen die Heteropoden zu den 
tainioglossen Prosobranchiern. Obwohl dieser Radulatyp als bekannt 
vorausgesetzt werden darf, soll eine kurze zusammenfassende Beschrei- 
bung vorausgeschickt werden. 

Die typische Tanioglossen-Radula ist, wie der Name sagt, ein Band, 
dessen Linge seine Breite um das Vielfache tibersteigt. Es besteht aus 
der Basalmembran und den in diese eingefiigten, oder besser, ihr auf- 

‘sitzenden Zahnen. Membran wie Zahne werden in der Radulascheide 
yon den gleichen Odontoblasten gebildet und stellen also nicht nur 
funktionell, sondern auch morphologisch eine Einheit dar. Die einzelnen 
Querreihen der Radula tragen bei allen Tanioglossen je sieben Zahne, 
einen Mittel- oder Rhachiszahn, dem sich beiderseits jeweils ein Seiten- 
oder Lateralzahn und zwei Rand- oder Marginalzahne anschlieBen. Mit 
diesen Bezeichnungen wurde der Einteilung von Stmroru (1896—1907) 
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gefolgt, wihrend beispielsweise RoésstER (1885) und andere die Aus- 
driicke Mittel-, Zwischen- und Seitenzihne oder -platten gebrauchen. 

Wahrend der Langsaufbau der Radula gerade bei den Tanioglossen 
sehr gleichférmig ist, unterscheiden sich die Platten einer Querreihe 
funktionell und morphologisch sehr deutlich voneinander. Immer ist 
der Mittelzahn mit ganzer Basis der Basalmembran fest verbunden und 
besitzt deshalb keine eigene Beweglichkeit. An seiner nach hinten ge- 
richteten Kante trigt er ein oder mehrere Zahnchen, die bei Pflanzen- 
fressern gewohnlich als flache abgerundete Blattchen, bei Raubern aber 
als spitze Dornen ausgebildet sind. Dasselbe gilt auch fiir die beiderseits 
nach auBen folgenden Seitenzihne. Auch sie sind fest mit der Basal- 
membran verbunden und bilden zusammen mit dem Mittelzahn ein 
Forderband, dem die Aufgabe zukommt, die von den Randzahnen er- 
griffene Nahrung zu iibernehmen und in die Mundhohle zu transportieren. 

Die mehr oder weniger breite, festgewachsene Basis der Seitenzaihne 
hat auBerdem noch eine besondere Bedeutung fiir die Radula. Sie ver- 
steift und festigt die Seitenpartien des Bandes und schafft damit die 
notwendige feste Auflage fiir die Randzahne. Diese selbst stellen die 
charakteristischsten Teile der tainioglossen Radula dar. Im Gegensatz 
zu Mittel- und Seitenzihnen sind sie mit dem Radulak6érper nur an ihrer 
AuBenkante, und zwar gelenkig, verbunden und kénnen aus der Radula- 
ebene ausgeschwenkt werden. Diese Greifbewegung der Randzahne 
wird, wie BUCHMANN (1924) nachweisen konnte, durch die Form des 
Radulapolsters bewirkt, auf dem das Band beim FreBakt vor und zuriick- 
gleitet. 


D. Morphologische und funktionelle Eigentiimlichkeiten 
der Heteropoden-Radula 


I. Radula- und Zahnform 


Wie aus dem Gesagten hervorgeht, handelt es sich bei der Hetero- 
poden-Radula um eine ,,Spreizzahn-Radula‘‘ (ANKEL 1938) mit fest ver- 
ankerten Mittel- und Seitenzihnen und ausschwenkbaren Randzahnen, 
modifiziert auf die spezifischen Erfordernisse rauberischer Schlinger 
(Abb. 1). Nahezu alle Higentiimlichkeiten der Heteropoden-Radula fin- 
den, unter dieser Voraussetzung gesehen, eine befriedigende Erklarung. 

Bedeutungsvoll fiir den Fangakt eines fleischfressenden Schlingers, 
wie es die Heteropoden sind, ist die Bewegungsweise der Randzihne: 
Das Ausschwenken erfolgt langsam und schrittweise, das Einklappen 
dagegen schlagartig schnell. Der Vorgang 1&8t sich besonders gut an 
groBen Exemplaren der Gattung Carinaria und Pterotrachea beob- 
achten, da diese auf Beriihrungsreize mit Bei8versuchen antworten. Be- 
sonders interessant in diesem Zusammenhang erscheint, da8 deutliche 
Parallelen in der Zahnbewegung beim Bei®akt zweier ganz verschiedener 
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Radulatypen, der rauberischen Tanioglossen und der Rhachiglossen 
(Stenoglossen) besteht. Nach ANKEL (1938) erfolgt auch bei letzteren 
das ,,Zuschnappen“ der Zahne blitzschnell. In beiden Fallen ist die 
sehr tiefe Einfaltung der Radula hinter der Knickkante verantwortlich 
fir die Schnelligkeit der Bewegung. Dagegen zeigt ein tanioglosser 
Schaber wie Littorina ein viel langsameres Einklappen der Randzahne 


Abb. 1. a Vorgeschobene Buccalmasse einer Carinaria lamarcki mit Radula in BeiBstellung. 

Die etwas schematisierte Zeichnung zeigt das langsame Ausschwenken der Randzéhne vor 

der Knickkante und die Bewegung der Seitenzahnspitzen. Weitere Erklarungen im Text. 

Zeichnung HE. ALBRECHT. b Erklarende Skizze zu a. Glied einer Radula von Carinaria 

lamarcki. mit Bezeichnung der Zahne. 1 Mittelzahn; 2 Seitenzahn; 3 innerer Randzahn; 
“seh 4 4uBerer Randzahn 


(ANKEL 1937, 1938), weil seine Radula hinter der Knickkante kaum ein- 
gefaltet ist und infolgedessen seine Zahne, gleiche Zuggeschwindigkeit 
vorausgesetzt, im gleichen Zeitraum weniger weit geschwenkt werden. 

Diese funktionelle Ahnlichkeit zweier Radulatypen trotz sehr verschiedener 
Form, Zahl und Beweglichkeit der Einzelzihne wird verstandlich, wenn man be- 


achtet, daB es sowohl bei den rhachiglossen , ReiBern’ wie bei den tanioglossen 
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, Schlingern‘ darauf ankommt, die Zahne durch tiefes Einschlagen im Gewebe der 
Beutetiere zu verankern, um entweder einzelne Stiicke herauszureiBen, oder, wie 
im zweiten Fall, ganze Beutetiere von oft betrachtlicher GroBe und Kraft festzuhal- 
ten und zu verschlingen. Dagegen ware ein solches Zusammenschlagen der Zahne 
bei einem Tier, das mittels seiner Radula diinne Algenbelage abkratzt und ein- 
schaufelt, keineswegs sinnvoll, sondern kénnte sogar zum schnelleren Abschliff 
oder gar Abbrechen der Zahne fihren. 

Auffallend ist — vergleicht man die Radulaform der Heteropoden 
mit der eines tanioglossen Pflanzenfressers — die starkere Betonung der 
Radulaseitenteile, gegeben durch die Breite der festgewachsenen Seiten- 
zahnbasen, gegentiber dem ,,Férderband‘‘, dem Mittelteil, bestehend aus 
Mittelzahn und freien Seitenzahnspitzen. Es leuchtet ein, daB dieser 
Teil, dem im wesentlichen eine reine Transportfunktion bereits ergrif- 
fenen Materials zukommt, bei einem Partikelfresser oder Schaber be- 
sonders gut ausgebildet sein muB, um auch kleinste Nahrungsbréckchen 
festhalten und sicher in die Mundhohle transportieren zu kénnen. Bei 
rauberischen Schlingern dagegen kann dieses Forderband zugunsten der 
Fangzaihne vernachliassigt werden, da der Transport bei der GréBe der 
Beute von allen Zahnen gleichzeitig durchgeftihrt wird und die Spitzen 
der Mittel- und Seitenzahne mehr eine zusatzliche Verankerung der Beute 
auf der Radulaflache bewirken. Dagegen vergréBert sich mit einer Ver- 
langerung der Randzahne unmittelbar der Fangbereich des Tieres und 
damit die Chance Beute zu machen. 

Eine solche Verlangerung kann aber nur stattfinden, wenn gleich- 
zeitig die festgewachsenen Basen der Seitenzihne und damit die gesamte 
Radula entsprechend verbreitert werden. Wie gesagt stellen diese Basal- 
platten die Skelettelemente dar, die das Radulaband jalousieartig aus- 
steifen, Faltungen in der Langsrichtung verhiiten und die Basalmembran 
vor den Spitzen der Randzahne schiitzen. Ein weiterer auffalliger Unter- 
schied gegeniiber der Pflanzenfresser-Radula ist die Verringerung der 
Spitzenzahl auf Seiten- und Randzihnen und ihre Umgestaltung zu 
scharfen, leicht abgeplatteten oder drehrunden Dornen. 

Um Mifverstandnissen vorzubeugen, soll an dieser Stelle etwas zur Bedeutung 
der Ausdriicke ,,Verringerung* und ,,Erhéhung“ der Zahnspitzenzahl gesagt wer- 
den, da sie immer wieder verwendet werden. Die Begriffe haben eine ausschlieBlich 
vergleichende Bedeutung, besagen also im oben beschriebenen Falle nur, daB die 
Rand- oder Seitenzihne eines tanioglossen Raubers weniger Spitzen tragen als die 
eines Pflanzenfressers vom gleichen Radulatyp. Ebenso kénnen systematische 
Gruppen statt dkologischer miteinander verglichen werden und_ schlieBlich Zahne 
des gleichen Typs auf derselben Radula in der zeitlichen Folge ihrer Bildung. In 
der Morphogenese des Einzelzahns gibt es keine Veranderung der Spitzenzahl. Das 
gleiche gilt auch sinngemaB fiir Begriffe wie ,,Streckung“, ,, Verbreiterung, ,,zu- 
nehmende Kriimmung“ der Zihne und andere mehr. 

Im folgenden Abschnitt sollen die verschiedenen Zahnformen der 
Heteropoden-Radula nacheinander geschildert werden, wobei ich die 
Carinariiden und Pterotracheiden nur erwahnen und vor allem die 
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Verhaltnisse betrachten méchte, wie sie bei den Atlantiden, der urspriing- 
lichsten Familie der Unterordnung vorliegen. 

Der Mittelzahn (Abb. 2) stellt bei allen Vertretern der Gattung 
Atlanta eine ungefahr quadratische bis breit rechteckige Platte dar, deren 
_ Vorderrand gerade oder konkav ausgebuchtet ist. Der Hinterrand tragt 
den Mitteldorn, eine meist kraftige und lange Spitze, die jedoch auch 
bis zum vélligen Verschwinden reduziert sein kann. An der linken und 
rechten Hinterecke entspringen die beiden Seitenfliigel, sehr verschieden 


Abb. 2a—e. Verschiedene Mittelzahntypen bei Heteropoden, perspektivisch von halblinks 
gesehen. a Atlanta peroni. b Protatlanta souleyeti. ec Oxygyrus keraudreni. d Carinaria 
lamarcki. e Pterotrachea coronata 


in GroBe und Form bei den verschiedenen Arten, aber stets mit stumpfen 
abgeplatteten Enden. Sie dienen nicht, wie es wohl den Anschein haben 
mag, einer besonders innigen Verankerung der Zahnplatte auf der Basal- 
membran, sondern sind frei, wie der ganze Hinterrand des Zahns (Abb 2a). 
Bei den Gattungen Protatlanta und Oxygyrus ist der Mittelzahn stark ver- 
breitert, weniger hoch und fast spangenartig. Bei Protatlanta (Abb. 2b) 
ist ebenfalls nur ein Mitteldorn entwickelt sowie zwei Seitenfliigel, bei 
Oxygyrus (Abb. 2c) dagegen ist die Zahl der Dornen auf drei erhoht, die 
Seitenfliigel sind sehr lang und stark nach hinten und einwarts gekrimmt. 
Die Carinariiden haben Mittelzihne von ebenfalls schmal spangenartiger 
Form mit enorm entwickelten Dornen (Abb. 2d). Bei den Pterotrache- 
iden (Abb. 2e) tritt wieder eine Form auf, die oberflachlich an die Atlan- 
tiden erinnert, mit rechteckiger Basalplatte mit ausgebuchtetem Vorder- 
rand. Auch hier sind die Hinterecken breit fligelartig ausgezogen und 
unterstiitzen wohl die Arbeit der Dornen. Diese selbst sind in Vielzahl 


vorhanden, der mittlere meist kraftig und die anderen weit tiberragend, 
12* 
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so da die ganze Dornenreihe im Extremfall aussieht wie ein sehr kraftiger, 
breiter Dorn mit gesigter Kante. 

Bei allen Heteropoden ist der Seitenzahn als breite Platte ausgebildet, 
die an ihrem Hinterrand, und zwar an der inneren Ecke, eine machtig ent- 
wickelte Spitze tragt. Wie schon gesagt, unterstiitzt diese Spitze die 
Arbeit des Mittelzahns. Ganz allgemein tragt die Innenkante des Zahns 
auBerdem einen hécker- oder besser plattenartigen Fortsatz, der in 
manchen Fallen bedornt ist. Bei der Gattung Atlanta (Abb. 3) ist eine 


me 


vt 


Abb. 3a—d. Seitenziihne (Schattenrisse) aus den Radulen von Atlanta fusca (a), Atlanta 
gaudichaudi (b), Atlanta peroni (c), Atlanta inclinata (d). Die Einzelzihne veranschaulichen 
den Formwandel dieses Zahns von den jiingsten untersuchten Stadien bis zu den definitiven 
Alterszihnen. Die Jugendzihne aller Arten wurden auf etwa gleiche Gré8e kopiert, so daB 
die Abbildungen keinen Vergleich der absoluten und relativen Zahngr6Be gestatten. Wo, 
wie bei Atlanta inclinata (und Atlanta megalope in der folgenden Abbildung), nur je vier 
Zahne dargestellt wurden, konnten die ersten Jugendzahne aus Mangel an Jungtieren im 
bearbeiteten Material nicht untersucht werden 


meist sehr ansehnliche Innenplatte von etwa quadratischer Form ent- 
wickelt ohne Bedornung. Bei Protatlanta, Oxygyrus, den Carinariiden 
und einigen Pterotracheiden ist ein Dorn vorhanden oder zumindest 
angedeutet. Bei den letztgenannten Familien ist die Innenplatte sehr 
verkleinert und oft nur in Form eines flachen, abgerundeten Héckers 
noch vorhanden. 

Die Randzdhne der Heteropoden sind stets lange, sabelférmig ge- 
krimmte Fanghaken und zeigen im groBen und ganzen in allen drei 
Familien einen sehr gleichférmigen Bau. Die deutlichsten Unterschiede 
finden sich noch bei den Atlantiden, wo besonders die relative Lange der 
Randzahne, verglichen mit der Breite der Seitenzahne, in den einzelnen 
Arten sehr verschieden sein kann. Ein weiterer Punkt, in dem manche 
Arten sehr deutlich voneinander abweichen, ist der gréRere oder kleinere 
Langenunterschied zwischen innerem und auBerem Randzahn. SchlieB- 
lich sind die Zahne mancher Arten fast gleichmafig tiber ihre ganze 
Lange hinweg gekriimmt, wahrend bei anderen diese Kriimmung sich auf 
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die Spitzenpartie der Zahne beschrankt. Bei Carinariiden und Ptero- 
tracheiden hat sich ein deutlicher Typ entwickelt, gekennzeichnet durch 
lange Randzahne mit gleichmafiger starker Kriimmung. Innerer und 
auBerer Randzahn sind gleich lang. 


IT. Die Ontogenese der Radula 


Die vorstehende, kurze und sehr allgemein gehaltene Beschreibung 
der Radulazahne geniigt nicht fiir das Verstandnis der im Folgenden zu 
behandelnden Fragen. Besonders wichtig fiir unsere Betrachtungen ist 
ein bisher noch nicht erwahnter, fiir die Seitenzahne der Atlanta-Arten 
charakteristischer Dorn, der allgemein als ,,akzessorischer AuBendorn“ 
bezeichnet wird. Wie der Name sagt, liegt er neben der Seitenzahnspitze 
am Hinterrand der Platte nach der AuBenkante zu. Die Erkenntnis, 
da} dieser Dorn einigen Arten fehlt, bei anderen schwach und bei wieder 
anderen sehr kraftig ausgebildet ist, stellt ihn in die Reihe der taxono- 
misch verwertbaren Merkmale. So gibt TEscu in der wohl umfassend- 
sten und griindlichsten Uberarbeitung der Heteropodensystematik, dem 
Bericht tiber die Heteropoden der ,,Siboga‘‘-Expedition (1906), bei jeder 
ihm bekannten Art an, ob der genannte Dorn vorhanden ist. Dagegen 
kam BucHMANN (1924) zu Ergebnissen, die die Bedeutung dieses Dorns 
fir Bestimmungszwecke in Frage stellen, bzw. verneinen. Er fand z. B. 
bei einem Tier der Art Atlanta quoyana, VAYSSIERE, dab die GréBe des 
akzessorischen Dorns in derselben Radula bei verschiedenen Quer- 
reihen verschieden ist und zwar so, daB er bei den Zahnen an der Radula- 
spitze relativ am gréBten war und in den folgenden Querreihen immer 
kleiner wurde. Da BucHMANN dies, wie er ausdrticklich betont, nur 
bei einem Tier beobachten konnte, schien keine Gesetzmafigkeit vor- 
zuliegen, sondern nur ein Grund mehr, der Radula, angesichts einer sol- 
chen Variabilitaét eines wichtigen Merkmals bei ein und demselben Tier, 
jede systematische Bedeutung abzusprechen. 

AuBerdem stellte BucHMANN bei Tieren, die er nach der Schalenform 
eindeutig als Atlanta inclinata SouLEYET bestimmte, fest, da ihre 
Seitenzihne wohlentwickelte Aufendornen — in allerdings ganz ver- 
schiedener GréBe — aufwiesen, wahrend Trscu (1906) ausdriicklich 
betont, daB dieser Art kein solecher Dorn zukomme. Damit schien die 
Frage nach der spezifischen Ausbildung des AuBendorns und damit der 
ganzen Radula bei Heteropoden ein fiir allemal negativ beantwortet. 

BucuMANN ist bei seinen Folgerungen indessen von zwei falschen 
Voraussetzungen ausgegangen. Einmal handelt es sich bei der von ihm 
untersuchten Art trotz der Ahnlichkeit, der gerade in diesem Fall sehr 
typischen Schale nicht um Atlanta inclinata, wie er annahm. Eine Be- 
schreibung der zweifellos von ihm untersuchten und abgebildeten Radula 
wird im systematischen Teil dieser Arbeit gegeben werden. Zweitens 
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aber glaubte er, daB die Glieder einer Radula, was die Form ihrer Zahne 
betrifft, im Normalfall vom ersten bis zum letzten einander gleich seien 
und nur an GréBe zuniahmen. Schon das Fehlen jeglicher Reihenunter- 
suchungen an den Zahnen einer Radula zeigt, dai fast alle Autoren dieser 
Meinung waren. So schreibt TRoscHEL (1856—1863, S. 21): 


,,.. . selbst die einzelnen Platten stimmen in den verschiedenen Gliedern tiberein. 
Dadurch wird die Beschreibung der Reibmembranen sehr vereinfacht, indem es 
hiernach vollstandig geniigt, wenn man ein Glied kennt.“ 

Auch Anxet schreibt (1936, S. [Xb 18): 

,,Alle Querreihen einer Radula gleichen einander . . .“ 

In einer allerdings recht weit entfernten Gastropodengruppe, weit 
entfernt gerade was die Radulaform betrifft, den Pulmonaten, hatte 
jedoch schon 1893 SreRxt feststellen kénnen, da die einander ent- 
sprechenden Zahne einer Radula ihre Gestalt andern und da diese 
Anderungen gesetzmaBig ablaufen. So schreibt er (S. 389): 

“.., the teeth at first are of very simple form, and by gradual change by 
replacement they assume their final shape.” 

BucuMann, der offenbar in Unkenntnis dieser Untersuchungen 
ebenfalls die verschieden alten Zahne einer Langsreihe beschreibt, stellte 
nur Veradnderungen fest, ohne jedoch zu prifen, ob diese gesetzmaBig 
ablaufen und vielleicht gar spezifisch sind. Seine Ergebnisse und ent- 
sprechende eigene Beobachtungen veranlaBten TEscu (1949) dazu, die 
taxonomische Bedeutung der Heteropodenradula zu verneinen, jeden- 
falls ihre Bedeutung fiir die Klassifizierung der Arten. So schreibt er 
(S70): 

“The fond belief, that every species of a given genus carries its unfailing stamp 


of specific reality in its radula, is fallacious.” Und noch bestimmter, auf der gleichen 
Seite (FuBnote): 


“Tn fact, the radula has only a generic, not a specific importance.” 

Es fragt sich nun, wie diese widersprechenden Beobachtungen 
alterer und neuerer Autoren zu erklaren sind. Nach meinen Unter- 
suchungen lat sich Folgendes sagen: Alle Arten der Gattung Atlanta 
haben als Jungtiere zweispitzige Seitenzihne, auch diejenigen, bei denen 
die 4uBere Spitze im Verlauf der Individualentwicklung in den spater 
gebildeten Reihen verlorengeht. Das heiBt, daB auf einer bestimmten 
Stufe der Radula-Ontogenese — einer Stufe, die bei den verschiedenen 
Arten zeitlich nattrlich verschieden liegen kann — bei allen Arten der 
Gattung der Seitenzahn zwei grofe nebeneinanderliegende Spitzen tragt. 
Nur die Untersuchung spater gebildeter Radulaglieder des gleichen Tieres 
(oder alterer Tiere derselben Art, wenn es sich um ein sehr junges Exem- 
plar handelt) kann AufschluB dariiber geben, ob der auf ere der beiden 
Dornen persistiert ohne nennenswerte Riickbildungserscheinungen, ob 
er zu einem akzessorischen Aufendorn umgewandelt wird, oder ob er 
schlieBlich ganz verloren geht. Alle diese Falle sind, vielfach variiert, 
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bei Arten der einen Gattung Atlanta realisiert und tragen die verschieden- 
sten Abstufungen der Umformungserscheinungen in Gliedern ihrer 
Radula. Das bedeutet, daB innerhalb der gesamten Gattung auf den Radulen 
aller Arten fast formidentische Zahnreihen auftreten miissen, die einander 
um so ahnlicher sind, je jiinger die Tiere, und da verschiedenaltrige Quer- 
rethen einer Radula einander unter Umstinden weit undhnlicher sein kén- 
nen als gleich alte Reihen ganz verschiedener Arten es sind. Dabei bezieht 
sich eine Bezeichnung wie ,,gleich alt‘ nicht auf das absolute Alter des 
Tieres, sondern nur auf 
morphologisch vergleich- 
bare Stadien der Radula- 
entwicklung. 


Die Form der Radula- 
zahne macht also eine 
genau festgelegte und — 
was systematisch beson- 
ders bedeutungsvoll ist 
— artspezifische Entwick- 
lung durch, und in dem 
besonders gtinstigen Fall, 


wie ihn viele Atlanta- 


Arten zeigen 1aBt sich Abb. 4a u. b. Seitenzihne aus den Radulen von Af- 
: : Z lanta megalope und Atlanta lesueuri. a Atlanta megalope, 
diese Entwicklung von b Atlanta lesueuri. Erklarung siehe Legende zu Abb. 3 


den jiingsten bis zu den 

altesten Stadien auf esmer Radula verfolgen (Abb. 3—5). Da’ dem so 
ist, zeigen die Radulen von Jungtieren, die, bei einer Gesamtzahl von nur 
etwa 20 Querreihen, an der Radulaspitze die gleichen Zahntypen tragen 
wie ein erwachsenes Tier der gleichen Art mit 80 und mehr Reihen. 
Auch Arten, die die Jugendzahne an der Radulaspitze von einem bestimm- 
ten Entwicklungsstadium an offenbar im gleichen Tempo abwerfen wie 
sie in der Radulascheide neu gebildet werden — Tiere dieser Arten haben, 
wenn ausgewachsen, keine Zahne des ersten Jugendtyps mehr — lassen 
sich leicht untersuchen, sobald man nur Material aus zwei, hochstens 
drei Altersstufen hat, denn die Entwicklungsbereiche, die eine Radula 
umfaBt, sind sehr weit, und iiberlappen sich gewohnlich geniigend weit, 
um bei anderen Tieren den gewiinschten Anschlu8 zu finden. 

Bei den meisten Atlantiden bleiben alle — auch die zuerst gebildeten — 
Zahne im Verband der Radula und werden nicht, wie dies bei der Mehr- 
zahl der Gastropoden der Fall ist, abgestoBen. Dies erleichtert die Unter- 
suchungen ungemein. Weiterhin findet ein vorzeitiger Verbrauch der 
Zahne durch Abbruch oder Abschliff nur ausnahmsweise statt. Gelegent- 
lich findet man Einzelzahne mit beschadigten Spitzen, niemals aber die 
einheitlich abgeschliffenen Zahnrudimente, wie sie fir die Radulaspitzen 
vieler anderer Gastropoden charakteristisch sind. Es liegt auf der Hand, 


We 
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den Grund hierfiir in der erhdhten Beanspruchung des Organs bei Er- 
naihrungstypen wie Schabern oder Bohrern gegenitiber der bei plankton- 
fressenden Schlingern zu suchen. 

Es ist evident, da® eine Verwendung der Radula fiir taxonomische 
Zwecke zu dauernden Fehlbeurteilungen fihren muBte, solange man 
diese gesetzmafigen Anderungen der Zahnform nicht erkannte. Um- 
gekehrt muB die Art, wie ein Zahntyp tiber die verschiedenen Zwischen- 
formen sich entwickelt, wertvolle systematische Hinweise geben kénnen. 
Auch dies hat STERKI bereits erkannt. Er schreibt (S. 389): 


pu 
ae 


d 
Abb. 5a—d. Seitenzihne aus den Radulen von Atlanta helicinoides (a), Atlanta inflata (b), 
Protatlanta souleyeti (ec), Oxygyrus keraudreni (d). Erklarung s. Legende zu Abb. 3. Bei 
Protatlanta und Oxygyrus wurden nur die Innenseiten der Zaihne mit den Spitzen ab- 


gebildet, da das Breitenwachstum im Verlauf der Ontogenese zu groB ist, um im gegebenen 
Ma8Bstab die Zahne ganz abbilden zu kénnen 


“The different ways in which the teeth are formed and transformed will prob- 
ably furnish valuable hints for systematic malacology.” 

Die Untersuchung der Seitenzihne und ihrer Entwicklung ergibt 
noch weitere bemerkenswerte Kinzelheiten. So zeigt sich bei Verwendung 
starkster Vergr6Berungen (1500—2000fach), daB die Seitenzihne an der 
Radulaspitze sie haben in diesem Stadium eine Breite von etwa 
10—30 «4 — bei manchen Arten neben den beiden genannten Spitzen 
noch einen weiteren Dorn tragen, also dreispitzig sind (Abb. 5b und 12a). 
Der Dorn liegt dicht neben der aéuBeren Spitze der AuBenkante des Zah- 
nes zu und tritt stets an beiden Seitenzihnen gleichzeitig auf. Er ist 
spitz pfriemférmig, viel kleiner als die anderen Spitzen und verschwindet 
im Verlauf des weiteren Radulawachstums schnell. Auch seine sukzessive 


Riickbildung 148t sich auf den hintereinanderliegenden Zahnreihen 
verfolgen. 


Diese Befunde zeigen, daB die Seitenzahne aller Arten allgemein 
gesprochen mehrspitzig sind und die Tendenz zeigen, im Verlauf der 
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Individualentwicklung diese Spitzenzahl zu verringern. Sie zeigen dar- 
uber hinaus, daB die Beobachtung Srerxis an Pulmonaten, daB ,,... the 
teeth at first are of very simple form‘ nicht verallgemeinert werden darf, 
denn bei den Atlantiden sind gerade die Jugendzahne komplizierter 
gebaut, allerdings mit Ausnahme der allerersten Reihen, in denen die 
Zahne vollig uncharakteristische zweizinkige Plaittchen darstellen. Da- 
mit scheidet auch der Verdacht, es handele sich bei den untersuchten 
Jugendzahnen um beschadigte und abgeniitzte Alterszdhne, mit Sicher- 
heit aus. Wie steht es nun mit den entsprechenden Zahnformen bei den 
anderen Gattungen der Familie, Protatlanta und Oxygyrus? Die Adult- 
stadien beider Arten unterscheiden sich insofern nicht unwesentlich von 
den Atlanta-Arten, als ihre Seitenzihne keinen AuBendorn tragen, da- 
gegen an der Innenplatte entweder einen basalen stumpfen Haken 
wie Protatlanta, oder einen kraftigen spitzen Dorn, wie Oxygyrus. 
Betrachtet man jedoch die Jugendzahne beider Gattungen, so ver- 
leugnen sie nicht ihre enge Verwandtschaft mit Atlanta. Beiden 
Jugendstadien fehlt der Innenplattendorn oder ist nur markiert, und 
beide tragen zwar keine zweite Zahnspitze, auch keinen reduzierten Dorn, 
dagegen an der entsprechenden Stelle einen breit dreieckigen Vorsprung, 
der jedenfalls ein Homologon der zweiten auBeren Spitze von Atlanta 
darstellt. Auch hier laBt sich die Entstehung der definitiven Zahnform 
in allen Ubergangen an den Querreihen einer Radula verfolgen (Ab. 5c, d). 

Leider war es mir nicht méglich auch die Carinariiden und Pterotracheiden 
ebenso eingehend zu untersuchen. Doch stellte sich zumindest bei Pterotrachea 
scutata und Pt. coronata heraus, daB auch hier gesetzmaBige Veranderungen in der 
Form der Radulazihne, speziell der Seitenzihne, vor sich gehen. So tragen bei 
beiden Arten die Seitenzihne vom Jugendtyp an ihrer Innenkante, und zwar an 
der hinteren basalen Ecke des Innenplattenrudiments, einen kleinen, aber deutlich 
erkennbaren, stumpfen Haken. In den folgenden Querreihen verschwindet dieser 
Haken immer mehr und geht bei Pterotrachea coronata ganz verloren, wahrend 
bei Pt. scutata immer ein unauffalliger Rest erhalten bleibt. Zur Untersuchung von 
Carinaria lamarcki — dem einzigen, mir zur Verfiigung stehenden Vertreter der 
Carinariiden — fehlten mir leider die erforderlichen Jugendstadien. Gerade bei 


diesen Familien bedarf es eines sehr umfangreichen Materials verschiedener Alters- 
stufen, da hier die Radulen nur immer sehr kurze Abschnitte der Ontogenese 


reprasentieren. 

Auch fiir die Randzihne der Atlantiden gilt, daB sie bei Jungtieren, 
allgemeiner: bei ontogenetisch jungen Zahnreihen, aller Arten fast gleich 
geformt sind und zwar mafig, aber iiber ihre ganze Lange hinweg 
gekriimmt, kiirzer als die entsprechenden Seitenzihne und unterein- 
ander verschieden lang. AuSerdem tragt der innere bei einer Anzahl von 
Arten interessanterweise in diesem Stadium noch einen kleinen Dorn 
neben der Hauptspitze (Abb. 29c). Erst in den spater angelegten Reihen 
differenzieren sich die verschiedenen Formen heraus, die fiir die adulten 


Zahnreihen charakteristisch sind. 
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Das Langenwachstum der bei Jugendstadien aller Arten ungefahr 
gleichgroBen und -geformten Randzahne kann nun dem allgemeinen Ra- 
dulawachstum entsprechen, es kann ihm nachhinken oder schlieBlich ihm 
vorauseilen. Im ersten Fall bleibt der Abstand 
zwischen Seiten- und Randzahnspitzen relativ 
gesehen gleich, im zweiten vergréBert, im dritten 
verringert er sich allmahlich. Die Bedeutung 
dieser und anderer Wachstumsvorgange wird 
spater besprochen werden. Vergleicht man die 
relative Verlangerung der Randzahne mit der 
gleichlaufenden Reduktion der Seitenzahndor- 
nen, so zeigt sich, daB sie in unmittelbarem 
Zusammenhang stehen. Arten, die immer 
zweispitzige Seitenzihne behalten, haben auch 
immer relativ kurze Randzahne, oder, vice 
versa, Arten, bei denen das Wachstum der 
Randzahne dem ihrer Seitenzahne vorauslauft, 
bilden stets die aéuBere Seitenzahnspitze zu- 
ruck. Es sieht so aus, als ob die Randzahn- 
Abb. 6. Schematische Dar- SPitzen — die ja bei erhéhter Wachstums- 
stellung der verschiedenen geschwindigkeit den AuBendornen der Lateral- 
Seiten- und Randzahntypen i * = i ; 
pei der Gattung Aflania. Zahne immer -naher rucken — diese j\ver- 
Die langer werdenden Rand- drangen‘“‘ wiirden (Abb. 6). Eine funktionelle 
zahne- ,,verdrangen den = me : i . 

AuBendorn der Seitenzihne Hrklarung ware vielleicht, daB mit zunehmen- 

der Verlangerung der Randzahne die von 
diesen ergriffene Beute soweit nach innen, also der Radulamitte und 
ihren Mittel- und Seitenzahnspitzen zu, gereicht wird, daB die AuBen- 
dornen funktionslos werden. 


III. Funktionelle Bedeutung der Zahnformen 


Die folgenden Betrachtungen tiber funktionelle Eigentiimlichkeiten der Hetero- 
poden-Radula fassen Beobachtungen und Deutungsversuche zusammen, die von 
friiheren Autoren nicht oder nur sehr kurz zur Sprache gebracht wurden. Fiir das 
Verstaéndnis der Arbeitsweise der Radula allgemein sei besonders auf die Arbeiten 
von ANKEL (1937, 1938) und, fiir Heteropoden, auf BucHMANN (1924) verwiesen. 
So wurden von mir keine Untersuchungen tiber die Anordnung und Wirkungsweise 
der Muskulatur durchgefiihrt, da dies Thema von BucHMANN seinerzeit erschépfend 
behandelt wurde. Dagegen wurden bei Untersuchungen an lebendem, frischprapa- 
riertem und fixiertem Material einige Beobachtungen zur Funktion der Radula 
gemacht, die hier als Erginzung zu den Erkenntnissen der genannten und anderer 


Autoren angefiihrt werden sollen. 

So ware zur Gelenkung der beweglichen Randzadhne noch einiges 
erganzend zu sagen. Starre Verbindungen in Form echter Gelenke finden 
sich bei Heteropoden nicht. Ja, man gewinnt den Eindruck, daB die Art 


Die Radula der Atlantiden TEER 


_ der Gelenkung noch vereinfacht wird, je weiter man in der Evolutions- 
reihe der Unterordnung nach dem bekannten Schema: Atlantiden, 
_ Carinariiden, Pterotracheiden fortschreitet. So bildet noch bei allen 
i Atlantiden die Basis des Seitenzahns eine flache Mulde, in der die des 
_ inneren Randzahns wie in einer Schale ruht und natiirlich auch arti- 
kuliert (Abb.7a). Die vordere Kante dieser Mulde ist mehr oder weniger 
stark zu einem Rand hochgeschlagen, dessen Bedeutung eindeutig ist. 
Er dient als Widerlager fiir die nach Ergreifen einer Beute stark in dieser 
Richtung beanspruchten Randzahne und verhindert ihr HerausreiBen 
aus der Gelenkung. Bei den folgenden Familien fallt diese aufgewélbte 


a b 


Abb. 7au. b. Schematische Darstellung der Seiten- und Randzahngelenkungen bei Hetero- 

poden. a Atlantidentyp; b Carinariiden- und Pterotracheidentyp. Die stark schemati- 

sierte Zeichnung zeigt nur das Prinzip der Gelenkung ohne Riicksicht auf spezifische 
Unterschiede innerhalb der Familien. Weitere Erklarungen im Text 


Kante weg und wird funktionell ersetzt offenbar nur durch die besonders 
starken Bander, die am Hinterrand beider Randzahne ansetzen. 


Der innere Randzahn zeigt keine gelenkartigen Bildungen, er arti- 
kuliert in der beschriebenen Mulde des Seitenzahns, verbunden mit diesem 
und dem Zugband sowie dem auBeren Zahn nur durch sehr feste Bander. 
An freipraparierten frischen Radulen oder einzelnen Gliedern 1aBt sich 
leicht feststellen, da& er beim Spreizen der Zihne nur dem Zug des 
auBeren Randzahns folgt. Letzterer mu also als der Teil angesehen 
werden, an dem die Hauptkraft des Zugbandes und damit die Spannung 
der ganzen Radula ansetzt und die Randzéhne ausschwenkt. 

Entsprechend dieser erhdhten Beanspruchung ist die basale Gelen- 
kung des auSeren Randzahns komplizierter als die seines Nachbarn. 
Da auch er frei auf der Radulaflache liegt, lassen sich die Besonderheiten 
seiner Aufhangung als Sicherungen gegen ein Herausgerissenwerden aut- 
fassen. BUCHMANN erwahnt bei seiner vergleichenden Beschreibung der 
Zahne verschiedener Heteropodenradulen, daB die Gattungen Atlanta 
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und Oxygyrus sich sehr deutlich in der Form der Basen ihrer i 
Randzabne unterscheiden. Nach seiner Beobachtung tragt dieser Zahn — 
beiOxygyruszwei basale Fortsitze, wahrend bei Atlanta nur einer und zwar — 
ein vorderer ausgebildet sei. Auch andere Autoren geben entsprechende | 
Abbildungen. Trotzdem ist auch bei Atlanta immer ein zweiter, hinte- : 
rer Fortsatz vorhanden, sogar 
verhaltnismaBig noch starker 
entwickelt als bei Oxygyrus 
(Abb. 8). Der Grund, warum 
er meist tibersehen wird, ist, 
daB seine Verbindung zur_ 
Zahnplatte auferordentlich 
diinn, fast lamellés ist, in der 
Tat schwacher als seine Inser- 
tion am Zugband, so da8 er 
bei der Préparation der Zahne 
meist an diesem hangenbleibt. 
Wird das tibersehen, so labt 
der Zahn selbst nicht erken- 
nen, da er unvollstandig ist. 
Kleine, am Zahnk6rper er- 
kennbare faserige Reste der 
fe at Verbindungslamelle kénnen 
Abb. 8. AuBere Randzihne von Atlanta peroni, leicht als Reste des eigent- 


am Zugband festhingend. Man sieht die keulen- (Pas Toaeyaand i 
artigen Fortsaétze an der Hinterkante der Zahn- icnen ugbandes angesehen 


basis, die dem von BUCHMANN (1924, 8.532) bei werden. In anderen Fallen 
Oxygyrus beschriebenen hinteren Zahnfortsatz 4 he 4 
entsprechen. Die Abbildung zeigt auBerdem, da wird derselbe keulenformige 


die Verbindung dieser Teile zum Zugband fester Fortsatz zwar nicht abgeris- 
ist als zur Zahnplatte, so daB sie bei einer ’ ei : 

Praiparation meist verlorengehen sen, aber in seiner Verbin- 

dungsstelle  seitlich umge- 

klappt. Auch in diesem Fall ist sein Zusammenhang mit der Zahn- 


platte nur schwer zu erkennen. 


Uber die tatsichliche Bedeutung dieses Fortsatzes — falls er iiber- 
haupt eine besondere funktionelle Bedeutung hat — lassen sich nur Ver- 
mutungen anstellen. Vielleicht ist sie darin zu suchen, daB die auf diese 
Weise weit nach der Zahnspitze zu verschobene hintere Aufhangung eine 
verstarkte Sicherung gegen den Zug bildet, den eine sich wehrende Beute 
auf die Spitzen der Randzahne ausiibt. Bei Carinariiden fehlt dieser 
Fortsatz. Statt dessen ist ein Teil der Hinterkante des gleichen Zahns 
nahe seiner Basis zu einem nach unten gerichteten Hécker oder einer 
Art Lasche verstirkt oder umgeschlagen, die die Hinterkante des inneren 
Randzahns umgreift und so eine sehr wirksame Verankerung des auBer- 
sten Zahns im System der ganzen Radula herstellt (Abb. 7b). All diese 
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- Bildungen weisen darauf hin, daB gerade der auBere Randzahn bei Zug 
nach vorn — also entgegengesetzt der Radulazugrichtung — durch seine 
exponierte Lage besonders gefiahrdet ist und dementsprechender Siche- 
rungen bedarf. 
| Es wurde schon erwahnt, dafs die ganze Gelenkung der Zahne bei 
 Heteropoden auffallend unkompliziert ist und, abgesehen von den 
genannten gelenkahnlichen Bildungen, ausschlieBlich aus festen Band- 
_aufhangungen besteht. An lebenden oder frisch praparierten Tieren 
_ kann man die Randzahne betrachtlich aus ihrer Normallage verschieben, 
ohne dai ihre Aufhangung gelockert oder sie gar aus dem Verband der 
_ Radula herausgerissen werden. Hiermit ist auch gleich der groBe Vorteil 
dieser einfachen Gelenkung genannt. Es ist verstindlich, da8 bei der 
gewaltigen relativen Verlaingerung der Zahne, wie sie die Raubradula der 
Heteropoden zeigt, die Gelenkstellen selbst besonders hohen Beanspru- 
chungen ausgesetzt werden. Die Belastung durch ein groBes Beutetier 
verteilt sich ja nicht auf die ganze Zahnlange, sondern wirkt nur un- 
mittelbar an der Spitze, so daB der ganze lange Fanghaken wie ein ver- 
langerter Hebelarm wirkt. Um diese Belastung aufzufangen, bedarf es 
-entweder sehr starker starrer Gelenke, die die Radula massiger und 
-unbeweglicher werden lieBen, oder durch verhaltnismaBig lockere Band- 
aufhangungen wird, wie in diesem Fall, das ganze System flexibler und 
entsprechend unempfindlicher gegen eventuelle Verschiebungen gemacht. 
Wie ausgezeichnet die Heteropoden-Radula den entsprechenden An- 
forderungen angepaBbt ist, kann man leicht feststellen, wenn bei einem 
Tier der groBen Arten die Zahne ,,in Unordnung™ geraten sind, wie es 
nicht selten beim Verschlingen groBer und kraftiger Beutetiere vorkommt. 
Dann stehen oft eine ganze Anzahl von Randzahnen schrag nach oben 
oder vorn oder hinten verschoben. Das Tier st68t in diesem Fall die 
ganze Buccalmasse nach vorn und lait die Radula einige Male tiber das 
Zungenpolster abrollen, und bald liegen alle Zahne wieder in der richtigen 
Ordnung. Fiir die Festigkeit und Elastizitat der Aufhiéngung spricht 
auch, daB Tiere, deren Radula einzelne Zihne fehlen, auBerordentlich 
selten sind. 

Fir die Funktion der Heteropodenradula ist ferner von nicht zu 
-unterschatzender Bedeutung, daB alle Zahnspitzen gegen ihre Unterlage 
-gekriimmt sind. Die Spitzen aller Zahne sind also einmal nach dem 

Radulaende zu, d.h. in Zugrichtung der Radula, gekriimmt, daneben 
aber auch gegen die Basalmembran. An den verhaltnismaBig kurzen 
Randzihnen von Atlanta-Arten ist diese Kriimmung am wenigsten 

deutlich. Da sie nur zu erkennen ist, wenn die Zahne in Kantenansicht 
-stehen, wird sie leicht iibersehen. Eine Folge dieser Zahnform ist, daB die 

Oberfliche jeder Heteropoden-Radula, deren Randzahne eingeklappt 

sind, bemerkenswert ,,glatt‘‘ ist. Bei groBen Arten, Pterotrachea oder 
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Abb. 9a u. b. Freipriparierte Radula von Carinaria 
lamarcki in BeiBstellung. a Blick senkrecht auf die 
Knickkante,d.h., beim lebenden, waagerecht auf dem 
Riicken schwimmenden Tier von vorn oben. Man sieht 
das sukzessiv fortschreitende Ausspreizen der Randzihne 
vor und ihr Zusammenschlagen hinter der Knickkante. 
Dieses Bild entspricht etwa der Abb. 1. b Ein anderes 
Praparat ciner Radula der gleichen Art mit teilweise 
abpréparierten Randzihnen. Aufsicht schriig von vorn. 
Die Spitzen der Seitenzihne in der Knickkante (durch 
Retouche etwas herausgehoben) haben sich einander 
soweit gendhert, daB sie bei genau symmetrischer Stel- 
lung einander beriihren wiirden. Beim weiteren Um- 
klappen (naichstes Glied, im Bild nicht zu sehen) weichen 
sie wieder auseinander und reiBen damit die BiBwunde aut 


Carinaria spec. laBt sich 
das sehr schén prifen, 
indem man mit der Fin- 
gerkuppe ,,gegen den 
Strich“ tiber die Flache 
der freipraparierten und 
ausgebreiteten Radula 
fahrt. Der an sich zu 
erwartende Widerstand 
der Zahnspitzen ist 
nicht oder nur wenig 
spiirbar. Ein einleuch- 
tender Vorteil fiir das 
Tier besteht sicher darin, 
da durch diese Abbie- 
gung der Zahnspitzen 
gegen die Unterlage, die 
an sich naheliegende 
Méglichkeit der Verlet- 
zung des Mundhohlen- 
epithels durch die auBer- 
ordentlich scharfen Dor- 
nen ausgeschaltet wird. 
Auch beim Zuriickglei- 
ten der Radula entlang 
der Kd6rperoberflache 
eines gréferen Beute- 
tiers (um in die Aus- 
gangslage zum nachsten 
Arbeitsgang zu kom- 
men) ist die Glatte der 
Radulaflache jedenfalls 
von grokem Vorteil. 


Wichtiger aber als 
fiir das Gleiten der Ra- 
dula in der Mundhohle 
ist die beschriebene 
Zahnkriimmung zweifel- 
los fiir die Fanghand- 
lung selbst. Um das zu 


veranschaulichen, soll die Stellung der Zahne an der Knickkante 
naher betrachtet werden (Abb. 1, 9a). Infolge der scharfen Knickung 
des Bandes um zweimal je fast 90° haben sich die Dornen der Mittel- 
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zahne zweier Querreihen, der einen unmittelbar vor, und der folgen- 
den auf der Kante, von ihrer Unterlage abgehoben, der sie sonst fest 


_anliegen. Dank der Kriimmung ihrer Spitzen weisen sie nun aber nicht 


nach oben, was ihren Wert als Transporthaken jedenfalls vermindern 
wurde, sondern schrag nach hinten, sodaB eine gefaBte Beute auch nicht 


- nach oben abrutschen kann. Gleich darauf, nach der zweiten Schwen- 


kung um fast 90°, legen die Dornen sich ihrer Unterlage wieder an, da die 
Radula von nun an wieder in einer Ebene weiterlauft, und , nageln*‘ das 
gefaBte Objekt an der Basalmembran oder, wenn sie lang genug sind, an 
der Grundplatte des nachsten Rhachiszahns fest. 

Das gleiche gilt natiirlich auch fiir die Spitzen der Seitenziihne. Die 
Randzahne aber sind in den zwei erstbeschriebenen Stellungen aus- 
geschwenkt, und ihre doppelte Spitzenkriimmung weist in dieser Stellung 


nach hinten, also wie bei allen Zihnen in Zugrichtung der Radula und 


nach innen. Es ist ganz augenfallig, daB erst diese Kriimmung nach 
innen es den zusammenschlagenden Zaihnen ermédglicht, sich in die 
Beute einzubohren. 

Betrachtet man den Teil der Radula, der vor der Knickkante liegt, 


- indem man von der Kante aus in Richtung Radulaspitze blickt, so bieten 


die infolge der kontinuierlich zunehmenden lateralen Spannung von 


= 


Glied zu Glied mehr ausschwenkenden Randzaihne einen wunderbar 


_ exakten Anblick (Abb. 1, 9b). Das Gitter der Zahne zeigt fast die Form 
- eines Fangkorbes, dessen Seitenteile hinter der Knickkante mit der Ge- 


schwindigkeit eines Schlageisens zuschnappen. Bei Lebendbeobachtung 
groBer Pterotracheen oder Carinarien im Aquarium kann man oft beob- 
achten, wie die Radula an dem suchend hin und her pendelnden Riissel 
Fangbewegungen ausfiihrt, ohne daB ein Beutetier in der Nahe oder auch 


' nur im gleichen Becken ware. Das mdégen in vielen Fallen Anzeichen 


eines ,,MiBbehagens‘‘ sein — Heteropoden halten als echte Hochsee- 
planktonten ja leider nur kurze Zeit in Gefangenschaft aus — doch 


_ mochte ich sie teilweise auch als blinde Fangversuche ansehen, zu denen 


die Form des Radulafangkorbes recht gut geeignet erscheint. Higen- 
tiimlicherweise gewinnt man bei der Beobachtung dieser Tiere den Kin- 
druck, daf die so hochentwickelten Augen der Heteropoden offenbar fiir 
den Beutefang nur eine recht untergeordnete Rolle spielen, denn ich 
selbst konnte nicht einen Fall beobachten, in dem ein Tier mit Sicherheit 
auf eine vor ihm schwimmende Beute reagiert hatte ohne sie bertihrt zu 
haben. 

Auch zu der Leistung der Seitenzdhne fiir Fang und Transport der 
Beute scheint mir noch einiges nachzutragen zu sein. Ihre Bedeutung 
wird im allgemeinen nicht vollig erkannt, wie iiberhaupt der scheinbar 
einfache Bau der Heteropoden-Radula auch ihre Arbeitsweise unkompli- 


‘zierter erscheinen 1aBt, als sie in Wirklichkeit ist. Die Bedeutung der 
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Seitenzahnspitzen fiir den Transport gefangener Beute in die Mundhohle, 
also als Unterstiitzung der Mittelzahne, ist klar und bedarf keiner Er- 
klarung. Damit ist ihre Aufgabe aber keineswegs erschépft, denn die 
komplizierten Bewegungen, die sie in und hinter der Knickkante aus- 
fiihren, deuten auf eine erweiterte funktionelle Bedeutung hin. 

Um das zu erlautern, sei noch einmal die Radula in Beifstellung 
(Abb. 1, 9) und dann die drei entscheidenden Seitenzahnpaare der Reihen 
vor, in und hinter der Knickkante betrachtet (Abb. 10). Die Seitenzahne 
der Reihe vor der Kante liegen, in der Aufsicht betrachtet, einander 
genau gegeniiber, ihre beiden Querachsen bilden eine Gerade von der 
linken zur rechten Radulakante, der Abstand ihrer Spitzen voneinander 
entspricht etwa der Breite des Rhachiszahns (Abb. 10a). In Kanten- 
ansicht dagegen bilden die Querachsen beider Zahne infolge der konvexen 
Kriimmung des Radulapolsters einen stumpfen Winkel, dessen Spitze 
durch die Platte des Mittelzahns abgeschnitten ist (Abb. 10a’). Bei dem 
nachsten Glied, das ja nicht nur als raumliche, sondern auch als zeitliche 
Folge des ersten anzusehen ist, hat sich die Lage vollig verandert. Jetzt 
bilden die Achsen der beiden Zahne in der Aufsicht einen Winkel, in 
den hinein die Zahnspitzen weisen. Damit haben sich diese einander 
soweit genahert, dafi sie sich, je nach ihrer Lange und der Breite der 
Rhachiszéhne, bertthren oder sogar tiberlagern. Unter ihnen liegt der 
Mittelzahn (Abb. 10b.) Dagegen bilden die Zaihne jetzt in der Kanten- 
ansicht eine Gerade (Abb. 10b’). Diese Verschiebung der Lageverhalt- 
nisse ist das Ergebnis der ersten Schwenkung der Zahne tiber die vordere 
Ecke der Knickkante. 

Das folgende Radulaglied hat schon die hintere, zweite Kante 
passiert, die Zahnspitzen haben also, verglichen mit der Ausgangsstellung, 
ihre Richtung um fast 180° gedreht, das Radulaband zieht fast in ent- 
gegengesetzter Richtung. Wieder bilden die Seitenzaihne in der Aufsicht 
eine Gerade (Abb. 10c), in der Kantenansicht dagegen, dank der starken 
konkaven Einfaltung der Radula, einen spitzeren Winkel als in der Aus- 
gangsstellung (Abb. 10c’). Das bedeutet, daB die Spitzen der Zahne wieder 
den gleichen oder nur wenig geringeren Abstand voneinander haben als 
vor der Knickkante, in der Ausgangsstellung. Es ist verstandlich, daB 
jede der geschilderten Bewegungen infolge der Quergliederung der Radula 
in die einzelnen Reihen nicht gleitend, sondern eher in rasch aufeinander- 
folgenden Rucken erfolgt. 

Die Folgen der beschriebenen Lageverschiebungen der Lateralzahn- 
spitzen sind funktionell gut verstandlich. Mit der Situation, wie sie 
unmittelbar vor der ersten Schwenkung gegeben ist, parallel geht die 
maximale Ausspreizung der Marginalzihne. In Stellung b ist die 
Stellung der Randzéhne im wesentlichen gleich geblieben, doch setzt 
jetzt schon ihr Zusammenklappen ein. Die gefaBte Beute wird nun 
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beim Ubergang von b zu c einmal in die noch aufgerichteten Mittel- 
zahndornen und in die unmittelbar nebeneinanderliegenden Seitenzahn- 
spitzen gedriickt, wiahrend gleichzeitig die Randzihne mit ihren nach 
innen (oder abwarts) gerichteten Spitzen sich tiefer einbohren. Dann 
weichen die Seitenzahndornen ruckartig auseinander und miissen dabei 
die Gewebe des Beutetiers zerreifen, soweit sie eingedrungen sind. Das- 
selbe gilt, wenn auch in gerin- 
gerem MabBe, fiir die Randzahn- 
spitzen, die ja dieser Bewegung 
folgen. 

Ks zeigt sich also, daB eine 
so hoch spezialisierte Schlinger- 
Radula, wie sie die Heteropo- 
den haben, auBer Fang und 
Transport auch ein — wenn 
auch nur oberflachliches — Zer- 
reiBen der Beute durchfihrt. 
Die eigentliche Zerkleinerung 
ist ja bei den Heteropoden Auf- 
gabe des muskulésen Vorder- 
darms (G. Cur. Hrrscu 1915), 
aber dessen Arbeit wird, wie 
auch das Eindringen der ersten 
Verdauungsfermente, durch die 
beschriebene Vorarbeit der 
Zahne sicher wesentlich unter- 
sttitzt. Ein weiterer Vorteil fiir raat 
die Funktion des Organs be- Abb. 10a—c. Schematische Darstellung der 
steht wohl darin, da beim Mitte und Sottenahnstellng balm. Bette 
Ricklauf der Radula in die Erlauterung im Text 
BeiBstellung, also beim ,,Nach- 
greifen“’, die Zahnspitzen aus den erweiterten Wunden leichter frei 
werden, ohne daB die gefaBte Beute dabei etwa wieder zuriickrutscht. 
Gerade das Nachgreifen der Radula ist ja eine Grundfrage ihrer Funk- 
tion, die bisher meines Wissens noch nicht befriedigend beantwortet ist. 

Wir haben in dem beschriebenen Fall eine fast ebenso komplizierte, 
wenn auch weniger auffallige Arbeitsleistung der Heteropoden-Radula 
vor uns, wie sie das Aus- und Einklappen der Marginalzahne darstellt. 
Beide Leistungen sind nicht die Folge einer hochditferenzierten Gelen- 
kung der Einzelzaihne, sondern, wie schon BucHMANN fir die Arbeit der 
ganzen Radula erkannte, bedingt im wesentlichen nur durch die Form 
des Zungenpolsters und die einfache Gleitbewegung des Bandes aut dieser 


Unterlage und schlieBlich die Form der Zahne. Auch dies ist ein 
13 
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Beweis fiir die Vielfalt der Funktionsmdéglichkeiten eines Organs, 
dessen mannigfaltige Formentwicklung und Arbeitsweisen noch keines- 
wegs erschopfend bearbeitet sind. 


E. Die Evolution der Atlantiden-Radula 
I. Das Evolutionsschema 


Bei der Besprechung des Baus der Heteropoden-Radula wurde bereits 
auf die Unterschiede in Form und — mehr noch — Entwicklung der 
Einzelzdhne hingewiesen, wie sie bei Heteropoden und besonders bei 
Atlantiden auftreten. Sie seien hier kurz wiederholend zusammengefaBt : 

Die M ittelzéhne aller Ailanta-Arten sind einspitzig und tragen zwei 
Seitenfliigel am Hinterrand ihrer quadratischen bis breit rechteckigen 
Basalplatte. Bei Protatlanta ist diese Platte spangenartig verbreitert 
und deutet mit ihren gegabelten Seitenenden vielleicht einen Ubergang 
zur Dreispitzigkeit des Rhachiszahns an. Bei Oxygyrus ist er deutlich 
dreispitzig, in den folgenden Familien, die in diesem Zusammenhang 
nicht mehr behandelt werden sollen, drei- bis vielspitzig. 


Bei den Seitenzdhnen kénnen vier Hauptgruppen der Bedornung 
unterschieden werden: Zweispitzige Zahne, zweispitzige Zahne mit redu- 
zierter AuBenspitze (akzessorischem AuBendorn), einspitzige Zahne, ein- 
spitzige Zahne mit Innenplattendorn. Die Randzdhne sind bei adulten 
Tieren aller Heteropodenarten einfache gekriimmte Fanghaken. Unter- 
sucht man die Zahnformen bei Jungtieren — bei den meisten Atlantiden 
gentgt die Untersuchung der Radulaspitze adulter Tiere — so zeigt sich, 
daf§ die spezifischen Unterschiede mehr und mehr verschwinden, je 
naher wir den erstgebildeten Querreihen kommen. So sind die Rhachis- 
zihne vom Jugendtyp auffallend uniform, mit Ausnahme der Gattungen 
Protatlanta und Oxygyrus. Dasselbe gilt auch, und zwar in noch starke- 
rem Make, fiir die Seitenzihne, wo auch die beiden zuletzt genannten 
Gattungen nur wenig Abweichungen zeigen, und schlieBlich auch fiir die 
Randzahne. Grob skizziert verlauft die Entwicklung innerhalb der 
Arten, Familien und schlieBlich der ganzen Unterordnung nach dem 
Schema: Verringerung der Spitzenzahl auf Rand- und Seitenzihnen und 
Vermehrung auf den Mittelzihnen. 


Was fiir die Zahnform gilt, gilt auch fiir ihre relative GroBe. So sind 
die ersten Zahnreihen der verschiedenen Arten fast gleich grof (einzige 
Ausnahme ist die Gattung Oxygyrus mit auffallend groBer Radula und 
auch sehr groBen Jugendzihnen). Da aber das Wachstum des Organs 
und seiner Einzelelemente im Verlauf der arteigenen Ontogenesen sehr 
verschieden schnell ablauft, haben trotz gleicher Ausgangser6Be der 
Radula, gleich groBe (adulte) Tiere verschiedener Arten auch sehr 
verschieden groBe Radulae. Die GréRenunterschiede sind so auffallend, 
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daf sie bei einander ahnlichen Arten von betrachtlichem systematischem 
Wert sind, zumal sie sich meist auch schon duBerlich in der GrdBe 
der Proboscis ausdriicken. 


Die jugendlichen Radulen aller Atlantiden weichen also in Grofe, 
Bedornung und Form ihrer Zahne nur wenig voneinander ab, die mehr 
oder weniger weitgehenden Umbildungen erfolgen im Verlauf der jeweili- 
gen, fiir die Art charakteristischen Ontogenese allmahlich und liickenlos. 
Wir haben hier also eine in der Ontogenese jeder Art fixierte Grundform 
eines Organs, die bei manchen Arten fast unverandert beibehalten, bei 
anderen mehr oder weniger abgewandelt wird, und zwar stets in der glei- 
chen Richtung. 

Die beschriebenen Verhaltnisse bieten die Méglichkeit zur Aufstel- 
lung einer hypothetischen Evolutionsreihe vorerst des betreffenden 
Organs, einer Reihe, deren einzelne Glieder — sprich: Arten — anschlie- 
Bend zu prifen waren auf parallele Erscheinungen bei anderen Organen. 
Es soll im folgenden versucht werden, an Hand der verschieden weit- 
gehenden Entwicklung der Atlantiden-Radula, eines fiir diese Zwecke 
offenbar besonders gut geeigneten Organs, die mutmaBliche Evolution 
der ganzen Familie abzulesen. Es ist also zu priifen, inwieweit das 
,,Biogenetische Grundgesetz‘*, und zwar in seiner von NAEF (1917, 1931) 
eingeengten Form auf die gegebenen Verhaltnisse anwendbar ist. Dieses 
Gesetz der ,,konservativen Vorstadien“ lautet: ,,Gestaltungsverhaltnisse 
eines ontogenetischen Stadiums, durch deren umformende Weiter- 
entwicklung solche des folgenden hervorgebracht werden, sind den so 
hervorgebrachten gegeniiber als phylogenetisch urspriinglicher anzu- 
sehen“. 

Bei den folgenden Betrachtungen bediene ich mich der von REMANE 
(1956) in Anlehnung an Franz, NaEF und SEwERTzZOFF gewahlten und 
eindeutig definierten Bezeichnungen. Danach stellt die Ontogenese 
der Atlantiden-Radula einen fast mustergiiltigen Fall von Anabolie, 
oder nach REMANE, von linearer Differenz dar, da die Entwicklung des 
Organs sich bei den verschiedenen Arten nur dadurch unterscheidet, daB 
einer gemeinsamen Ausgangsform immer nur neue, in gleicher Richtung 
weiterentwickelte Stadien angehangt werden (Terminale Prolongation). 
In einigen Fallen werden gleichzeitig Ausgangsstadien unterdriickt 
(Basale Abbreviation). Im ersten Fall (Gattung Atlanta) tritt die 
typische Grundform stets auf, gleichgiiltig, wie weit die Entwicklung in 
derselben Radula schlieBlich geht, im zweiten (Gattungen Protatlanta 
und Oxygyrus) wird die Ausgangsform unterdriickt, die Entwicklung der 
Zahne beginnt also bereits auf einem weniger ursprunglichen Stadium. 

Die Giiltigkeit des Naefschen Gesetzes in dem oben zitierten Umfang ist um- 
stritten, doch gilt die Diskussion meist den bedeutend schwieriger zu entschlis- 


selnden Modi der Ablenkung (Deviation, Archibolie) und der totalen Verschiebung 
13* 
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(Archallaxis) ontogenetischer Stadien im Hinblick auf ihre Beziehungen zu phylo- 
genetisch alteren Formen, Zum hier gegebenen Modus der Addition (Prolongation) 
schreibt Remanu (S. 194): ,,Nur wenn die phylogenetischen Prozesse auf dem Weg 
der Prolongation und zum Teil der Deviation erfolgt sind, konnen aus dem Ablauf 
der Ontogenese Ahnenstadien ermittelt werden“, was ja allerdings in diesem Wort- 
laut die Umkehr der hier gesuchten Berechtigung bedeutet, aus dem Ablauf der 
als Prolongation vonstatten gehenden 
ee a Ontogenese phylogenetische Zusam- 
yy menhange ersehen zu kénnen. Doch 
‘S folgt (S. 196), nach Betrachtung eben 
XS dieser Frage: ,,Wendet man das bio- 
‘ genetische, oder besser, das Naefsche 
NN Gesetz auf die Mittel- und Endstadien 
\ einer Ontogenese an, die keinerlei 
XS Zusammenhang mit Larvalcharakte- 
x ren aufweist, so diirfte die Geltung 
SS des Gesetzes iiber 80% liegen.“* Und 
Renscu schreibt (1947, S. 245): ,,So- 
weit es sich um echte Additionen zu 
den Endstadien handelt, ist eine 
Rekapitulation der phylogenetischen 
< Vorfahrenreihe damit verkniipft.“ 


\ Wie man sieht, treffen alle 
Forderungen, die zu stellen sind, 
um die gré8tmégliche Wahr- 
scheinlichkeit fiir die Geltung 

a 6 a d e des Naefschen Gesetzes zu erzie- 


Abb. 11. Diagramm zur Veranschaulichung Jen, im Fall der Atlantiden-Ra- 
des Zusammenhangs zwischen Ontogenese und 


Phylogenese im Fall der Atlantidenradula dula zu. Das untersuchte Organ 


(lineare Differenz). (In Anlehnung an REMANE weis 7 i 
1956, S. 152.) Der untere Querstrich mar- eist keinerlei inne ae 


kiert die Ausgangs- oder Grundform. Die senk- auf, schon weil es keine larvale 


rechten Pfeile stellen die Ontogenesen der (eo os c 
helen, b. end, odansuehaee ee ee Funktion austibt. Die Forderung 


Linie zeigt die hypothetische Reihe der Vor- nach moglichst haufigem Auftre- 
fahren von e als der weitest entwickelten hee h a 
rezenten Form. Sie ergibt sich durch Anein- ten bei nahe verwandten Formen 
anderreihen der adulten Radula- und Zahn- jgt, erfiillt, denn innerhalb einer 
formen anderer rezenter Arten. Bei der Art ; : : 
e ist eine basale Abbreviation angenommen. eutlich nach allen Seiten abge- 
Die gestrichelten Linien verbinden Punkte aq 1 ] 
gleicher Kvolutionshéhe in den verschiedenen oleae Familie Zeles keine der 
Ontogenesen untersuchten Arten eine auffal- 
lige Abweichung. Auch bei etwa 
neu bekannt werdenden Arten ist angesichts der Fiille gleichartiger Bei- 
spiele nur eine graduelle, nicht aber eine generelle Abweichung zu erwarten. 
Die Méglichkeit von Fehlschliissen, infolge etwa falsch gedeuteter 
Senilitatsformen gegen das Ende der Individualentwicklung hin, darf 
ausgeschlossen werden, denn der Formwandel der nacheinander gebilde- 
ten Zihne gleichen Typs setzt sich in keinem Fall iiber die ganze Lebens- 
zeit hinweg fort, sondern endet nach Erreichen der spezifischen Ent- 


wicklungshéhe, von welchem Zeitpunkt an diese definitive Form bei- 


Phylogenese 


wo n----------2-- > ------------------ > 


Ontogenese 


Ontogenese 
Ontogenese 
Ontogenese 
Ontogenese 
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behalten wird. In allen Fallen liegt einfache lineare Abweichung (Pro- 
longation, Abbreviation) vor, bei standiger Wiederholung vieler gemein- 
samer Zwischenstadien. Die Entwicklung geht nicht in groBen Spriingen, 
sondern liickenlos gleitend vor sich und, last not least, in den meisten 
untersuchten Fallen lassen sich alle Entwicklungsschritte auf einer aus- 
gebildeten Radula miihelos ablesen und vergleichen. 

Die Atlantiden-Radula stellt also in der Tat eine wahre Musterkarte 
der stattgefundenen Ontogenese dar und damit, auf Grund der auf- 
gefiihrten Erkenntnisse, eine Musterkarte der — wenigstens wahrschein- 
lichen — Organ-Evolution im Verlauf der Phylogenese der Familie. Diese 
Verhaltnisse lassen sich am besten an dem Diagramm (Abb. 11) veran- 
schaulichen, das in enger Anlehnung an Remanzs (S. 152, Abb. 52) den 
Zusammenhang der verschiedenen ontogenetischen Entwicklungsreihen 
mit der (hypothetischen) Phylogenese der Atlantiden — vorlaufig nur in 
bezug auf die Evolution der Radula — darstellt. 


IT. Die groBen Gruppen der Radula-Evolution 
(Hierzu Abb. 3—5, 12, 13) 

Nach dieser einfiihrenden und theoretischen Betrachtung sollen nun 
die untersuchten Arten der Familie in der auf die beschriebene Weise 
gewonnenen Reihenfolge aufgezahlt und gleichzeitig kurz charakterisiert 
werden. Hine eingehende Beschreibung der verschiedenen Arten und 
ihrer Radulatypen wird im systematischen Teil dieser Arbeit gegeben 
werden. 

Den urspriinglichsten Radulatyp finden wir zweifellos bei der Art 
Atlanta fusca SoULEYET verwirklicht. Die Radula ist verhaltnismaBig 
klein und schmal bandférmig, ohne auffalliges Breitenwachstum. Dem- 
entsprechend sind Seiten- und Randzahne gedrungen gebaut, so, wie es 
die Jugendzahne aller Arten sind. Die Zweispitzigkeit der Seitenzahne 
bleibt immer erhalten. Ein dritter Dorn, als Rudiment einer weiteren 
Spitze, ist in allen Fallen bei Jugendzaihnen nachzuweisen, ebenso sind 
die inneren Randzahne anfangs stets zweispitzig. Die fiir die Jugend- 
Radulen aller Atlantiden charakteristischen auffalligen Unterschiede 
zwischen der Breite der Seitenzihne und der Randzahnlange bleiben 
bei allen Zahnreihen fast gleich. Die Mittelzahne mit etwa quadratischer 
Grundplatte und breiten kurzen Dornen und Seitenfltigeln entsprechen 
den Jugendstadien sowohl der gleichen Art, als auch aller anderen 
Gattungsangehérigen. Ganz allgemein ahneln die Endglieder der Radula 
den Ausgangsstadien sowohl in Form und Bedornung, als auch im Langen- 
Breitenverhaltnis ihrer Zahne mehr als bei irgendeiner anderen Art. 
Dasselbe gilt in allen wesentlichen Punkten auch fiir die sehr nahe ver- 
wandte Art Atlanta turriculata p’ORBIGNY, die deshalb auch hier nicht 


gesondert behandelt werden soll. 
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An nachster Stelle waren die Arten zu nennen, die die Merkmale: 
Relativ kleine Radula (immer selbstverstandlich bezogen auf die K6rper- 
groBe der Tiere), geringes Breitenwachstum — also geringe Breitenunter- 
schiede zwischen Anfangs- und Endgliedern einer Radula — und Per- 
sistieren der dufBeren Sei- 
tenzahnspitzen in Form 
eines deutlich verkleinerten 
Dorns miteinander verei- 
nen. In diese Gruppe ge- 
héren die sonst recht he- 
teromorphen Arten Atlanta 
gaudichaudi SoULEYET, 
Atlanta megalopen. sp. und, 
mit gewissen Einschran- 
kungen, Atlanta  peroni 
LESUEUR. 

Atlanta peroni paBt in- 
sofern nicht ganz in diesen 
Rahmen, als sie eine sehr 
groBe Form, die gréBte Art 
der Gattung tiberhaupt, ist 
und aus diesem Grunde 
selbstverstandlich ganz 
erhebliche Grdfenunter- 
schiede zwischen Jugend- 
und Alterszihnen ihrer 
Radula aufweist. Trotzdem 
erfolgt das Breitenwachs- 
tum langsam und gerade 
nur dem Kérperwachstum 
entsprechend, ohne, wie es 


y 
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Abb. 12a—e. Hine der zwei Evolutionsreihen der At- 
lantidenradula, dargestellt am Beispiel der Seiten- 
und Randzahnentwicklung. Die Reihe beginnt mit 
Atlanta fusca (a). Es folgen: Atlanta helicinoides (b), 
Atlanta inflata (c), Protatlanta souleyeti (ad) und 
Oxygyrus keraudreni (e). Links Jugendziahne, rechts 
definitive Alterszihne. Die Jugendzihne sind auf 
etwa gleiche GroBe kopiert und aus den ersten voll- 
stdndigen Zabnreihen genommen, sind also nicht 
die ersten tiberhaupt gebildeten Zihne der jeweiligen 


Individuen (vgl. Legende zu Abb. 3, 4, 5.) Die Bil- 
der zeigen die sehr uniforme Ausbildung aller Ju- 
gendzihne und der — spiter weitgehend modifi- 
zierten — Verhiltnisse zwischen Seiten- und 
RandzahngréRwe 


bei anderen Arten der Fall 
ist, diesem vorauszueilen. 
Die Radula _ bietet also 
auch bei dieser Art das 
Bild eines nur langsam 


an Breite zunehmenden Bandes, ihre Zahne bleiben kurz und gedrun- 
gen. Dies und der, abgesehen von den Riickbildungserscheinun- 
gen an der Aufenspitze, recht einformige Bau des Organs lassen 
mir seine Kinordnung an dieser Stelle gerechtfertigt erscheinen. Damit 
befinde ich mich allerdings im Widerspruch zu ScuremEnz (1911, 
S. 6), der gerade diese Art als héchststehende der ganzen Familie — zu- 
mindest aber der Gattung — bezeichnet, und zwar auf Grund ihrer 
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Schalenbildung. Inwieweit ich die Auffassung von ScurmeMENz in 
mancher Hinsicht bestatigen kann, ohne allerdings zu den gleichen 
Ergebnissen zu gelangen, soll spater diskutiert werden. Abgesehen von 
der absoluten Gréfe sind die Radulen von Atlanta peroni und Atlanta 
gaudichaudi einander auSerordentlich ahnlich, und beide wieder ahneln 
weitgehend dem zuerst beschriebenen Radulatyp. Nur die dritte Art 
der Gruppe, Atlanta megalope n. sp. fallt etwas aus diesem Rahmen 
heraus. Ihre adulten Seitenzihne sind — verglichen mit ihrer Héhe — 
viel starker in die Breite gestreckt, und ihre Rhachiszihne nehmen fast 
eine Sonderstellung innerhalb der ganzen Gattung ein, da sie bei adulten 
Tieren spangenartig schmal sind mit langen, auffallig schlanken Mittel- 
dornen. (Die Beschreibung dieser Art, die im Habitus so sehr der Art 
Atlanta inchinata SouLEyer gleicht, daB sie ohne Untersuchung der 
Radula nicht von dieser unterschieden werden kann, wird im systemati- 
schen Teil dieser Arbeit erfolgen.) 


Die nachste Gruppe umfaBt alle diejenigen Arten, deren Seitenzahne 
auch den akzessorischen AuBendorn noch verlieren, ohne Ausfall der 
Grundform in den Jugendzahnen, die in jeder Hinsicht denen der anderen 
Gruppen gleichen, also Arten ohne basale Abbreviation der ontogeneti- 
sehen Formreihe, deren intakte adulte Radulen alle Stadien der inner- 
halb der Gattung Atlanta méglichen Evolutionsschritte zeigen. Eine 
Art allerdings, Atlanta inclinata SOULEYET macht eine Ausnahme insofern, 
als bei ihr, von einem bestimmten Zeitpunkt des Radulawachstums an, 
die Zahnreihen an der Radulaspitze abgestoBen werden. (Dasselbe trifft 
tibrigens auch fiir die schon genannten Arten Atlanta peroni und Atlanta 
megalope zu, so daB bei diesen drei Arten die Kontinuitat der Zahn- 
morphogenese nur durch die Untersuchung verschieden alter Tiere 
festgestellt werden kann.) 

Diese Gruppe umfaBt alle bisher noch nicht genannten Arten der 
Gattung, soweit sie untersucht wurden, und zwar Atlanta helicinoides 
SouLeveEt, Atlanta inflata Soutpyet, Atlanta inclinata SouLEYET und 
Atlanta lesueuri SouLEYET. Fir alle diese Arten, mit Ausnahme von 
Atlanta helicinoides, gilt, da& die adulten Randzaihne einmal unterein- 
ander etwa gleich lang sind, auSerdem aber auch verhaltnismaBig lang, 
verglichen mit den entsprechenden Seitenzahnen, so da ihre Spitzen die 
Spitzen der Seitenzahne fast erreichen. Da dies bei den bisher besproche- 
nen Arten nicht der Fall war, dagegen fiir die folgenden Gattungen der 
Familie und auBerdem fiir alle tibrigen Heteropoden gilt und schlieBlich 
parallel geht der totalen Riickbildung der auBeren Seitenzahnspitze, 
darf es wohl als Merkmal einer héheren Evolutionsstufe angesehen 
werden. Das gilt besonders fiir die Arten Atlanta inflata und Atlanta 
lesweuri, deren Radulae tiberdies noch ein besonders auffalliges Breiten- 
wachstum zeigen, so daB das Organ nicht mehr bandformig, sondern 
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spitz dreieckig erscheint. Dieses Breitenwachstum ist die Folge der 
schnellen Streckung von Rand- und Seitenzéhnen, die wohl auch als 
weitgehender Evolutionsschritt aufgefabt werden darf (Abb. 12, 13). 


YA 


Abb. 13a—f. Die zweite Evolutionsreihe der Atlan- 


tidenradula, 


Seiten- 


und Randziahne, 


beginnend 


wieder mit Atlanta fusca (als gemeinsamer Aus- 
gangsform beider Reihen) (a). Es folgen: Atlanta 
gaudichaudi (b), Atlanta peroni (c), Atlanta incli- 
nata (d), Atlanta lesueuri (e), Atlanta megalope (f). 
Letztere Art wurde an das Ende der Reihe gesetzt, 
da ihre Stellung unklar ist. Erklirungen s. Legende 


zu Abb. 12 


Die letzte Gruppe, re- 
prasentiert durch die bei- 
den anderen Gattungen der 
Familie, Protatlanta und 
Oxygyrus, mit je einer Art, 
Protatlanta souleyeti (E.A. 
SmirH) und Oxygyrus ker- 
audreni (LESUEUR), zeigt 
neben einer deutlichen Wei- 
terentwicklung des letzt- 
genannten Typs die schon 
erwahnte basale Abbrevia- 
tion, da ein typisch zwei- 
spitziger Seitenzahn auch 
bei den ersten Jugendsta- 
dien nicht vorkommt. Statt 
dessen tragen die Zahne an 
der entsprechenden Stelle 
eine stumpf  dreieckige 
Schneide, die jedenfalls das 
Homologon zur zweiten 
Spitze darstellt, wie diese 
im Verlauf der Ontogenese 
vollig riickgebildet wird 
und zwar ebenso allmahlich 
und stufenweise, und bei 
Protatlanta, als einer Uber- 
gangsform zwischen Atlanta 
und Oxygyrus, ganz sinn- 
gemaB deutlicher ausge- 
pragt ist als bei Oxygyrus. 

Entsprechend dieser 
teilweisen Rekapitulation 
phylogenetisch alterer Sta- 


dien sind die Zihne vom Jugendtyp bei beiden Arten hoch und ge- 
drungen gebaut, strecken sich aber bald gewaltig in die Breite und geben 
der Radula damit die fiir beide Gattungen charakteristische breite drei- 
eckige Form. Uber die Rhachiszihne und ihre sehr typische Gestalt soll 
an dieser Stelle nur gesagt werden, daB sie bei Protatlanta noch einspitzig 
sind, bei Oxygyrus in den friihest gebildeten Zahnreihen auch, dann aber 
sehr schnell von dreispitzigen Formen abgelost werden. 
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Bereits erwahnt wurde die terminale Prolongation in der Ontogenese 
der beiden Radulatypen, mit der Ausbildung besonders breiter Seiten- 
_ zahne, der relativ breitesten, die tiberhaupt bei Heteropoden vorkommen, 

_und eines kleinen stumpfen Hakens (Protatlanta) oder eines kraftigen 
spitzen Dorns (Oxygyrus) an der Innenplatte des Lateralzahns. Die 


_ Entwicklung dieses Dorns, der hier zum ersten Male auftritt, bei der 


folgenden Familie der Carinariiden immer vorhanden ist und schlieBlich 
bei den Pterotracheiden wieder der Riickbildung verfallt, 148t sich bei 
_ beiden Gattungen an den Zahnen einer Radula in allen Schritten ver- 
folgen. Dabei ist besonders bemerkenswert, daB& Jugendzihne von 
Oxygyrus die gleiche Dornform als Ubergangsstadium zeigen, die bei 
Protatlanta den definitiven Alterszdhnen zukommt, wahrend die Jugend- 
zihne von Protatlanta dornlos sind, also noch denen von Atlanta ent- 
sprechen. Auch bei diesem Radulatyp fallen die langen Randzahne der 
adulten Querreihen auf, wahrend die Jugendstadien weitgehend die bei 
Atlanta beschriebenen Verhaltnisse rekapitulieren. 


ITI. Die Einteilung nach Operculum- und Augenform 


Die im obigen Abschnitt durchgefiihrte Einteilung der Atlantiden 
_ nach der Form ihrer Radula in drei, gegeneinander gut abgrenzbare, in 
sich jedoch sehr heteromorphe Gruppen, bietet das Geriist fiir eine 
hypothetische Evolutionsreihe der Familie, vermag jedoch tiber die EKin- 
ordnung der einzelnen Arten in diese Reihe vorerst nur wenig auszusagen. 
Sicher erscheinen bis jetzt nur Anfangs- und Endglieder des Evolutions- 
schemas, namlich Atlanta fusca und Atlanta turriculata einerseits und 
Protatlanta und Oxygyrus andererseits. Die genauere Plazierung aller 
ubrigen Arten st68t auf Schwierigkeiten. So kann zwar kein Zweifel 
dartiber bestehen, daB Protatlanta souleyeti die Mittlerstellung zwischen 
den Gattungen Atlanta und Oxygyrus einnimmt, doch schon bei den 
nachsten in Frage kommenden Arten, Atlanta inflata und Atlanta 
lesueuri, 14Bt sich kaum an Hand der beschriebenen Radulamerkmale 
allein entscheiden, welche von beiden nun an Protatlanta anzuschlieBen 
ware. Nach der absoluten und relativen GréBe des untersuchten Organs 
mute man sich fir Atlanta lesueuri, nach der Zahnform (Krimmung, 
Spitzenform, Héhen-Breiten-Relation) aber eindeutig fur Atlanta inflata 
entscheiden. 

Angesichts der ,,Traditionsgebundenheit*‘, die alle in Frage kommen- 
den Arten in der ontogenetischen Entwicklung ihrer Radulen beweisen, 
erschien es verlockend, die Untersuchungen auch auf andere Organe 
auszudehnen, die eventuell Schliisse auf den Verwandtschaftsgrad der 
verschiedenen Arten untereinander zulieBen und so eine — moglichst 
mit der ersten tibereinstimmende — Einteilung erméglichten, die von der 
bisher getroffenen unabhangig ware. Dabei ist selbstverstandlich, daB 
die Ergebnisse um so widerspruchsvoller werden miissen, je mehr 
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verschiedene Organe man in dieser Weise vergleichend betrachtet. Die 
folgenden Untersuchungen sollen deshalb auch nicht die bisherigen 
Ergebnisse stiitzen, sondern sie, soweit méglich, erganzen. Es lag in der 
Natur der Arbeit, fiir diese Untersuchungen Organe zu wahlen, die auch 
taxonomisch wichtig erschienen, d.h. ohne allzu zeitraubende Vorberei- 
tungen einem Vergleich zugiinglich waren. [Die Arbeiten von BrvEL 
(1921) am Nervensystem von Firoloida kowalewskyi VAYSSIERE griffen 


Abb. 14 Abb. 15 


Abb. 14. Operculum von Atlanta fusca, nicht ganz ausgewachsen. Macro-oligogyrer Typ. 
MaBstab 100 u 


Abb. 15. Operculum yon Protatlanta souleyeti, nicht ganz ausgewachsen. Macro-oligogyrer 
Typ. Magstab 100 u 


das gleiche Problem bei Pterotracheiden mit neuro-histologischen 
Arbeitsmethoden an. | 


Als besonders fiir die genannten Zwecke geeignete Organe boten sich 
das Operculum, die Augen und das Gehause an. 


Die Opercula aller Atlantiden mit der einzigen Ausnahme von 
Oxygyrus keraudreni gehoren dem oligogyren Typ an. Thre Untersuchung 
im gewohnlichen Lichtmikroskop st6Bt, wie bereits eingangs erwahnt, 
auf Schwierigkeiten, da sie auBerordentlich transparent sind. Dagegen 
lassen sich ihre Konturen mit dem Phasenkontrastverfahren oder mit 
einer Zwischeneinstellung zwischen Hell- und Dunkelfeld mit dem Phasen- 
kontrastkondensor nach Herne der Firma Ernst Leitz, Wetzlar, recht 
gut erkennen. Allerdings miissen wegen der relativen Dicke der Objekte 
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Beugungslinien im Bild mit in Kauf genommen werden, wie sie auch 
die Abbildungen (14—18) zeigen. 

Was die Untersuchung der Augen betrifft, so beschrankte sie sich 
ausschlieBlich auf den Vergleich der auBeren Form, ebenso wie ihn 
Trscu 1949 bei Pterotracheiden durchgefiihrt hat. Von Interesse war 
also nur die Form des Pigmentmantels und die GréBe der Linse wie des 
ganzen Auges. 
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Abb. 16a—c. Operculum von Atlanta peroni. Mikro-oligogyrer Typ. Verschiedene Alters- 

(Zuwachs)stufen. a Jiingstes untersuchtes Stadium. b Stadium mit fertig ausgebildetem 

Spiralteil. c Fast ausgewachsenes Operculum. Der Spiralteil nimmt nur noch einen sehr 
kleinen Teil der Gesamtfliche ein. Ma stibe 100 u 


Das conchinése Atlantidenoperculum wird spiralig angelegt, wachst 
aber nach einigen Umgangen gradlinig weiter, wobei sich die Umgange 
schnell verbreitern. So la8t es sich in zwei mehr oder weniger deutliche 
Abschnitte gliedern, den Spiralteil, mit wenigen, fast gleichmaBig an 
Weite zunehmenden Umgangen, und den Endteil, der aus dem gestreck- 
ten und extrem verbreiterten letzten Umgang besteht. Auf diese Weise 
lassen sich, abgesehen von dem exzentrisch wachsenden, nicht aufgeroll- 
ten Oxygyrus-Operculum, drei Formtypen unterscheiden. Den ersten 
mochte ich hier, ohne Riicksicht auf die giiltige Terminologie und ohne 
diese um neue Ausdriicke bereichern zu wollen, den makro-oligogyren 
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nennen. Sein Spiralteil ist, gemessen an der GesamtgréBe des Deckels, ; 
verhaltnismaBig groB, der Endabschnitt tibertrifft ihn nicht oder nur 

wenig an Flache (Abb. 14, 15). Dieser Typ ist far die Arten Atlanta 
fusca, Atlanta turriculata und Protatlanta souleyeti charakteristisch. ; 
Demgegeniiber tragt das mikro-oligogyre Operculum nur einen, im Ver- — 
haltnis zu seiner Gesamtflaiche, sehr kleinen Spiralteil, dessen Windungs- _ 
zahl jedoch etwa die gleiche ist. Der weitaus groBte Teil des Deckels wird 

von dem geradlinig wachsenden Endabschnitt eingenommen (Abb. 16). 
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Abb. 17a u. b. Oper- 
eculum von Atlanta 
inflata. ,,Monogyrer*‘ 
Typ.a Operculum eines 
Jungtieres. Man sieht 
das schnelle Breiten- 
wachstum des einen 
Umganges. b Adultes 
Operculum. MaBstibe 

100 pu b 3 


Dieser Typ findet sich bei den Arten Atlanta peroni, Atlanta lesueuri, 


Ailanta inclinata, Atlanta gaudichaudi und Atlanta megalope, also bei den 
meisten Atlanta-Arten. 


Der folgende Typ zahlt auch zu den oligogyren Operculen, der besseren 
Charakterisierung halber méchte ich ihn aber hier — etwas ungenau — 
als ,,monogyr‘ bezeichnen. (Streng genommen betragt die Zahl seiner 
Windungen jedoch etwa 11/,). Dieser Umgang verbreitert sich sehr 
schnell und geht sofort in den geraden Endabschnitt iiber (Abb. 17). 
Kin Operculum dieses Typs findet sich nur bei den Arten Atlanta heli- 
cinoides und Atlanta inflata. Leider laBt sich nicht entscheiden, wie und 
ob das Oxygyrus-Operculum sich aus einem der beschriebenen spiraligen 
entwickelt haben kénnte, da sich keine Ubergangsstadien finden lassen 
(Abb. 18). 


Die Untersuchung der Augenform sté8t auch mitunter auf methodische Schwie- 
rigkeiten, da bei alterem Material oft das Pigment fehlt. Da dies nur bei alkohol- 
fixiertem Material der Fall zu sein scheint, steht zu vermuten, daB das Augen- 
pigment in Alkohol léslich ist. Méglicherweise aber wird der Farbstoff allgemein 
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durch lange Aufbewahrung zerstért. Allerdings war bei formolfixiertem Material 
der ganze Pigmentmantel der Augen stets tiefschwarz und offenbar unangegriffen, 
ebenso bei Tieren, die nach langerer Formalin-Fixierung anschlieBend in Alkohol 


- tberfiihrt worden waren. 


Das Auge aller Atlantiden, mit Ausnahme von Oxygyrus, ist mit 


einem Pigmentmantel ausgestattet, der ein an beiden Enden offenes Rohr 
_ darstellt. Der vorderen Miindung sitzt die groBe kugelige Linse auf, 
_ wahrend von der hinteren Miindung her sich ein pigmentfreier Schlitz auf 
_ der Dorsalseite des Auges nach vorn zieht. Dieser Schlitz, am hinteren 


Augenrand breit beginnend, verschmalert sich schnell gegen die Mitte des 


Abb. 18. Operculum von Oxygyrus keraudreni. Exzentrisch wachsendes Operculum ohne 
Spiralteil. Ma8Bstab 500 u« 


Zylinders zu, um sich dann wieder im vorderen Augenabschnitt zu ver- 
breitern. Zwischen ihm und der Linse bleibt stets ein verhaltnismaBig 
schmaler Pigmentstreifen stehen, der so die vordere Begrenzung dieses 
,dorsalen Augenfensters‘‘ bildet. Das Fenster erscheint bei Tieren der 
gleichen Art ganz verschieden gro und geformt, bald als Transversal- 
schlitz, der dem genannten Langsschlitz t-formig aufsitzt, bald als drei- 


{ eckiges breites Fenster. Obwohl dies eine Folge der Fixierung sein diirfte, 


~~ 
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_ ist eine Einteilung der verschiedenen Arten nach der Form dieses Fen- 


sters natiirlich unméglich.. 
Trotzdem finden sich in der Augenform bei Atlantiden sehr auffallige 


Unterschiede, die allerdings nur die Unterscheidung zweier groBer Grup- 
pen gestatten, wenn man wieder von Oxygyrus absieht. Die erste Gruppe, 


mit den Arten Atlanta fusca, Atlanta turriculata, Atlanta helicinoides, 


- Atlanta inflata, Atlanta gaudichaudi und Protatlanta souleyeti die weitaus 
- groBte, ist durch Augen gekennzeichnet, bei denen der Transversalschlitz, 

also das Fenster, auf die Dorsalseite des Auges beschrankt ist, wahrend 
der Pigmentmantel an der Ventralseite ohne Unterbrechung bis zur 
Linse durchgeht (Abb. 19). Die zweite Gruppe mit Atlanta peroni, 
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Atlanta lesueuri, Atlanta inclinata und Atlanta megalope dagegen ist 
kenntlich an dem pigmentfreien Ring, der sich als transversale Verlange- 
rung des Fensters um fast das ganze Auge herumzieht und nur an einer 
verhaltnismaBig schmalen Stelle unterbrochen ist. Bei diesem Augentyp 
liegt der Linse ein schmaler Pigmentring an, der nur durch eine Briicke 
an der Augeninnenseite mit 
der tbrigen Pigmenthille in 
Verbindung steht (Abb. 20). 
Ob dieser zweite Typ ent- 
wicklungsgeschichtlich aus der 
ersten Form entstanden und 
abzuleiten ist, soll hier nicht 
diskutiert werden. Auch be- 
steht offenbar keine Méglich- 
keit von diesem Augentyp das 
Oxygyrus-Auge abzuleiten, 
Pas das einmal durch seine GréBe 

Abb. 1. Vee (2) rere Charakte. 2uffallt, dann aber auch in der 
ristisch fiir die Arten der Evolutionsreihe Atlanta Form sehr abweicht. Hier 


fusca — Oxygyrus keraudreni und Atlanta gau- : : : fo : 
dichauds. Daa ‘Domalfenstar excite nicht ent diene © die Pigmenthille an ihrer 


Ventralseite des Pigmentmantels tiber Riickseite geschlossen und 
Abb. 20. Zweiter Augentyp. Charakteristisch fiir liegt der groBen Linse etwa in 


Atlanta peroni, Atlanta megalope, Atlanta incli- . iff 
nata und Atlanta lesueurt. Das Dorsalfenster greift Form elmes Schif chens an. 


als schmaler Schlitz auf die Ventralseite des Auges Weder ein Langs- noch ein 
liber, so daB die Linse in einem weitgehend ‘i A 

isolierten schmalen Pigmentring sitzt Transversalschlitz sind vor- 

handen, und an der Augen- 

innenseite zieht das Pigment weit nach vorn, bis tiber die Vorderfront 

der Linse hinaus. Innerhalb der Familie finden sich offenbar keine 

Ubergangsformen, da Protatlanta als nachstverwandte Form noch unein- 


geschrankt die Verhaltnisse zeigt, wie sie bei Atlanta fusca usw. vorliegen. 


IV. Die Einteilung der Atlantiden nach der Schalenform 


Wer gewohnt ist, die Bestimmung von Atlantiden ausschlieBlich an 
Hand der Schalenmerkmale durchzufiihren, so wie es TESCH in seiner 
letzten Arbeit (1949) als einzig gangbaren Weg bezeichnet, mag die fol- 
genden Beschreibungen als unbefriedigend empfinden. Ich habe eingangs 
schon ausgefiihrt, warum mir diese Art der Klassifizierung als ungenau 
und vollig unzulanglich erscheint. Abgesehen von der Empfindlichkeit 
der zarten Schalen, die sie haufig stark beschadigt in die Hande des 
Bearbeiters kommen laft, ist die Ahnlichkeit ganz verschiedener Arten 
oft so grof, daB nach meinen Befunden die Bestimmung nach der Schalen- 
form allein zwar in vielen Fallen zum Ziel fithren mag, andererseits aber 
soviel Méglichkeiten zu Bestimmungsfehlern bietet, da® sie niemals als 
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exakt bezeichnet werden kann. Bei der Durchbestimmung grofer Fange, 
_ die mehr quantitative als qualitative Gesichtspunkte beriicksichtigt, ist 
sie nattirlich unentbehrlich. 

So beschranke ich mich im folgenden bewuBt auf die Herausstellung 
von Eigenschaften, die nicht artgebunden sind, sondern jeweils einer 
_ganzen Gruppe von Arten zukommen, da sich so wirklich klare Unter- 
_ scheidungen finden lassen. Auf diese Weise kann man wieder zwei deut- 

liche Formtypen unterscheiden: einen mit weiSer oder farbloser hyaliner, 
_ flacher und sehr fragiler Schale, bei der der Kiel beim erwachsenen Tier 
in allen Fallen die letzten beiden Umgiange mehr oder weniger weit 
trennt. Abgesehen von oft sehr deutlichen Zuwachsstreifen erscheinen 
die Schalen glatt. Bei Anwendung starker VergréSerungen zeigen sie 
jedoch haufig eine sehr feine netz- oder gitterartige Oberflachenstruktur. 
Da diese bei Tieren der gleichen Arten vorhanden sein oder fehlen kann, 
ist sie als Bestimmungsmerkmal unverwertbar, fiir die hier durchgefiihrte 
_ grundsatzliche Einteilung jedoch von gewissem Wert, da sie die Unter- 
scheidung der Gruppen erleichtert. Die Frage, ob es sich bei diesen 
Unterschieden in der Schalenoberfliche um Fixierungsartefakte han- 
delt (beginnende Auflésung der Schale durch sauer reagierende Fixie- 
rungsfliissigkeiten, z. B. Formalin), konnte noch nicht entschieden 
werden. ' 

Der zweite Typ ist gekennzeichnet durch derbere Schalen mit starker 
geturmter Spira und runderem Miindungsquerschnitt, die auch dort, wo 
sie nicht, wie bei Atlanta fusca, kraftig braun pigmentiert sind, meist eine 
leicht braunliche bis rosa Ténung haben. Der Kiel dringt auch bei 
erwachsenen Tieren aller hierher gehérenden Arten nicht, oder nur 
- andeutungsweise zwischen die letzten Windungen ein und kann, wie bei 
_ Protatlanta, conchinés sein. Die Schale tragt meist eine sehr deutliche 
Spiralstreifung in Form erhabener feingewellter Leisten. Diese Streifung 
fehlt bei Atlanta quoyana SouLEyet, die nach TEscuH (1949) nur cine 
Unterart oder Varietait von Atlanta inflata ist. Meine eigenen Unter- 
suchungen bestatigen TescHs Befund in jeder Hinsicht. Da ich 
auBerdem Protatlanta-Material aus dem Ionischen Meer untersuchen 
_ konnte, bei dem ebenfalls keine Schale die typische Spiralstreifung zeigte, 
-muB dieses Merkmal als unsicher angesehen werden. Neben Atlanta 
fusca, Atlanta turriculata, Atlanta helicinoides, Atlanta inflata und Prot- 
atlanta souleyeti wire auch Oxygyrus keraudreni mit gewissen Kinschran- 
_kungen dieser Gruppe zuzurechnen, da seine kalkige Jugendschale die 
spiraligen Streifen sehr deutlich zeigt und der hohe konchinése Kiel 
ebenso wie bei Protatlanta niemals zwischen die letzten Umgange ein- 
dringt. Allerdings la8t selbst seine Embryonalschale keine Andeutung 
einer ehemaligen spiraligen Aufrollung erkennen, sondern ist nautiloid 


und involut. 
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V. Vergleich der verschiedenen Hinteilungsmodi 


Auch die zuletzt getroffene Einteilung vermag, isoliert betrachtet, 
keine bessere Méglichkeit zur Zusammenstellung einer Evolutionsreihe 
der Familie zu bieten. Vergleicht man jedoch die gewonnenen Ergebnisse 
beider Einteilungsversuche, der nach der Augen- und der nach der 
Schalenform, miteinander, so ergibt sich tiberraschenderweise, dal je- 
weils zwei der Typen dieselben Arten umfassen und also einander ent- 
sprechen. Arten, deren Augen durch den beschriebenen freien Pigment- 
ring hinter der Linse gekennzeichnet sind, haben fragile, flache Kalk- 
schalen ohne Spiralstruktur, bei denen der Kiel immer zwischen die 
letzten Umginge eindringt. Umgekehrt haben Arten mit nur dorsalem 
Augenfenster chne freien Pigmentring, festere, mehr oder weniger pig- 
mentierte Schalen mit Spiralstreifung und mit einem Kiel, der stets auf 
den letzten Umgang beschrankt ist, die Schalenwindungen zeigen also 
keine Tendenz sich voneinander zu lésen. Weiterhin enthalt die erste 
Gruppe nur Arten mit mikro-oligogyren Operculen, wahrend allerdings 
die zweite Gruppe ein recht buntes Gemisch aller ibrigen Operculum- 
Typen darstellt, jedenfalls aber keine Arten mit mikro-oligogyren enthalt. 

Es leuchtet ein, dai drei so verschiedene Einteilungsschablonen der- 
art tibereinander projiziert, sehr fiir die nattirliche Zusammengehdorigkeit 
der sich ergebenden Gruppen sprechen. Nur eine Ausnahme mu} erwahnt 
werden. Die Art Atlanta gaudichaudi, die man nach Schalen- und Oper- 
culum-Form jedenfalls der flachschaligen Gruppe zurechnen mu8, hat 
Augen vom ,,falschen“’ Typ, ware also nach diesem Kriterium der 
zweiten Gruppe zuzuordnen. Der Versuch einer Erklarung dieses Falles 
wird noch gegeben werden. 

Die angefiihrte Einteilung ist, soweit sie die Charaktere der Schale 
betrifft, keineswegs neu. In seinem Bestimmungschliissel fiir die Arten 
der Gattung Aflanta fiihrt Tescu (1949) als erste Unterscheidung folgende 
Alternativen auf: 

1. “Shell very much flattened, colourless, entirely transparent, with- 
out distinct spiral sculpture. Spire (in profile view) generally not pro- 
jecting beyond the plane of last whorl.’’ und 

2. ,,Shell inflated, often hornycoloured. Suture mostly of a deeper 
hue. Spire (in profile view) jutting out from plane of last whorl and 
adorned with delicate spiral lines’’. 

Kine ahnliche Einteilung trifft TescH auch schon 1906 (S. 6). 

Bei einer Betrachtung der ganzen Familie miissen konsequenterweise auch die 
Gattungen Protatlanta und Oxygyrus in das gegebene Schema eingereiht werden, 
wodurch sich natiirlich verschiedene Verschiebungen ergeben. Es erhebt sich aber 
die Frage, warum ein so ausgezeichneter Kenner der Heteropoden wie TEscH diese 
Parallelen zwischen Augen- und Schalenform nicht erkannt hat, ja, die Augenform 


bei Atlantiden tiberhaupt nicht beriicksichtigt, obwohl gerade er es war, der in 
seiner letzten Arbeit die Unterscheidung der Pterotracheiden fast ausschlieBlich 
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3 an Hand der Augenform durchfiihrte. Allerdings muB eben die Méglichkeit in 
_ Betracht gezogen werden, da das ihm zur Verfiigung stehende Material keine 


_ oder nur ungiinstige Untersuchungsbedingungen bot, da das Augenpigment aus- 


_ gebleicht oder herausgelést war. Am giinstigsten sind die Arbeitsbedingungen 
4 selbstverstandlich an lebendem oder méglichst frisch fixiertem Material. 
Man erhalt also mittels der drei Einteilungsschablonen zwei recht gut 
unterscheidbare Atlantidengruppen. Geht man jetzt wieder auf die 
Ergebnisse der Radulauntersuchung zuriick, so ergibt sich zwangslaufig, 
daf} diese Gruppen evolutiv gesehen offenbar nicht hintereinander, 
- sondern nebeneinander stehen, denn in beiden geht eine mehr oder minder 
gleichgerichtete Radulaevolution unter mehrfacher Ausbildung von 
Parallelformen vor sich. Hs erscheint aus diesem Grunde unméglich, in 
der Evolution der Familie, soweit sie in den rezenten Arten iiberschaubar ist, 
 evne einzige aufsteigende Rerhe zu sehen, man mup vielmehr annehmen, dap 
nach einer weit basalwirts verschobenen Aufgabelung aus dem Grundtyp 
— einem hypothetischen Ur-Atlantiden, dem von den rezenten Arten 
Atlanta fusca am nachsten stehen diirfte — sich zwei getrennte Aste 
entwickelt haben, von denen jeder eine eigene Entwicklung mitmachte. 

Die auffallend gleichgerichtete Entwicklung der Radula in beiden 
Zweigen dieses Evolutionsschemas ist ein Phinomen, das nicht leicht zu 
erklaren ist. Die Frage, ob der in Richtung der gréBeren Zweckmabig- 
keit wirkende Selektionsdruck fiir die Entstehung sehr ahnlicher Formen 
_verantwortlich ist, kann kaum ernsthaft diskutiert werden, denn von 
allen denkbaren Méglichkeiten der Entwicklung und Vervollkommnung 
einer Raubradula ist bei den Heteropoden nur ein kleiner Bruchteil ver- 
wirklicht. Doch gibt es wohl genug Beispiele fiir solche polytope Ent- 
stehung gleicher oder ahnlicher Bildungen innerhalb der Evolution nahe 
_ verwandter Gruppen, und Remane (1952, S. 330) nennt gerade als Kri- 
terium fiir Realmutationen: ,,Das Mutationsphinomen verlauft bei 
verwandten Arten oft in auffallend gleicher Richtung.“’ Da wir aber 
schlieBlich Mutationen fiir die Entstehung und Weiterentwicklung der 
Arten verantwortlich machen, miissen wir solche Parallelentwicklungen 
innerhalb der Evolutionsreihen geradezu erwarten. 

Die Annahme zweier getrennter Evolutionsbahnen gibt nun neben der 
Méglichkeit zur Beseitigung mancher ,,Rangordnungsfragen™ noch die 
- Basis fiir einen — allerdings rein hypothetischen — Versuch des An- 
schlusses der folgenden Heteropodenfamilie, der Carinariiden, an die 
Atlantiden. Sicher erscheint es auf den ersten Blick am einleuchtendsten, 
diesen Anschlu8 von der, wenigstens was die Radulaentwicklung betrifft, 
héchststehenden Atlantidengattung, von Oxygyrus aus zu suchen. Ob- 
wohl sich aber viele Parallelen auch in der Radulaform oder wenigstens 
einigen Zahnformen zwischen beiden Typen finden, ist es sehr unwahr- 
scheinlich, daB iiber Oxygyrus hinaus eine Weiterentwicklung statt- 


gefunden hat. Datfiir spricht z. B., daB es vollig unmoglich erscheint, die 
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kalkig-fragile, aufgerollte Carinaria-Schale von der konchinésen, invo- 
luten Oxygyrus-Schale abzuleiten. Uber den Anschlu8 der Carinariiden 
an andere Atlantiden wird weiter unten noch zu sprechen sein. 

Die Schwierigkeit, die scheinbar ganz isoliert stehende Oxygyrus- 
Schale von einer spiralig aufgewundenen Gastropodenschale abzuleiten 
— eine Schwierigkeit, die durch die hier durchgefithrten Untersuchungen 
nicht behoben, sondern nur teilweise umgangen wird — veranlaBte viele 
Autoren, so auch Tescu (1906) dazu, in Oxygyrus die urspringlichste 
Form der Familie zu sehen. Vielfach wurde seine nautiloide Schale 
benutzt, um in Verbindung mit dem bei Atlanta auftretenden Schalen- 
schlitz, eine Verbindung zwischen den fossilen Bellerophontiden und den 
rezenten Heteropoden herzustellen. Abgesehen aber von dem eindeutigen 
Befund, da8 in der Entwicklung seiner Radula Oxygyrus seine Abstam- 
mung von Atlanta-artigen Vorfahren nicht verleugnet, ware es doch 
merkwiirdig, wenn gerade die den Bellerophontiden angeblich am nach- 
sten stehende Gattung, eben Oxygyrus, das wichtige Merkmal des Scha- 
lenschlitzes vermissen 1i8t, wahrend dieser bei der Gattung Atlanta, 
mit ganz typischer Gastropodenschale, auf einmal wieder auftauchen 
und die verwandtschaftlichen Beziehungen bestatigen soll. AuBerdem 
1aBt sich schlecht erklaren, wieso die schwimmtechnisch jedenfalls 
ginstige involute Schalenform bei zunehmender Anpassung an das 
pelagische Leben, von der zweifellos ungiinstigen spiraligen abgeldst 
werden soll. 

SCHIEMENZ (1911, S. 6) ist im wesentlichen zu den gleichen Ergeb- 
nissen gekommen, wenn er schreibt: 

,,Von den Atlantiden fasse ich ... diejenigen als am tiefsten stehend auf, bei 


denen die Schale noch weniger flach ausgestaltet ist ... und bei welchen der Kiel 
erst an den letzten Windungen hervortritt.“ 


Und weiter: 

Das Genus Oxygyrus ... hat in einer anderen Richtung sich entwickelt, 
namlich durch Verhornung der sonst leicht zerbrechlichen Schale und Ausbildung 
eines besonders hohen Kiels.“‘ 

Hatte ScHTEMENz an entsprechend reichhaltigem Material eine ver- 
gleichende Untersuchung auch der Radula durchgefiihrt, so ware ihm, 
der ja von anderer Seite her zu derselben Lésung kam, der Zusammen- 
hang zwischen Oxygyrus und bestimmten Atlanta-Arten und die Ablei- 
tungsmoglichkeit von diesen sicher nicht verborgen geblieben. Seine 
Annahme, da auf der anderen Seite Atlanta peroni die héchstentwickelte 
Form darstellt, beruht entweder auf Beobachtungsfehlern, oder auf 
Mangel an geniigendem Vergleichsmaterial verschiedener Altersstufen. 
Denn besonders an Jugendschalen la8t sich leicht erkennen, daB nicht 
Atlanta peroni, sondern Atlanta lesueuri die flachste Schale mit der 
wenigstentwickelten Spira hat. Abgesehen davon zeigt letztere, wie schon 
gesagt, auch eindeutig die hoéher entwickelte Radula. 
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Gruppiert man nun die Arten und Gattungen der Familie unter Zu- 

_ grundelegung des gewonnenen Schemas nach der Evolutionshohe ihrer 

- Radula, so ist die Einteilung schon leichter. In der Reihe, die von Atlanta 

_ fusca — stellvertretend fiir einen sicher ahnlichen Ur-Atlantiden — in 

_ Richtung auf Oxygyrus fiihrt, schlieBt sich an letzteren nach unten zu 

-eindeutig die Gattung Protatlanta an (deren Name sinngemaBer ,, Prot- 
oxygyrus lauten miiBte). 


; Der hohe konchinése Kiel, die deutliche Spiralstreifung der derben, 
_ widerstandsfahigen Schale, die fest aufeinanderliegenden Windungen, die 
_ nun allerdings spiralig angeordnet sind und die Form der grofen, lang- 
_zahnigen und breiten Radula lassen keinen Zweifel tiber ihre Stellung. 


Als nachste ware dann ebenso eindeutig Atlanta inflata anzuschlieBen, 
da ihre ,,Konkurrenzart‘‘ Atlanta lesueuri jedenfalls der anderen Gruppe 
_angehért. Ihre Schale mit in Profilansicht deutlich hervorragender Spira 
_ ist ebenfalls spiralig gestreift (die méglichen Ausnahmen wurden bereits 
4 an anderer Stelle erwahnt) verhaltnismaBig fest und mit einem hohen, 
_ kalkigen Kiel versehen, der nicht zwischen die letzten Umginge eintritt. 
, Die Radula ist fiir die kleine Art ziemlich groB und verbreitert sich durch 
A schnelle Streckung der Seiten- und Randzahne betrachtlich. Sie tragt 
die relativ langsten und schlanksten Zahne innerhalb der Gattung 
Atlanta, abnelt also auch in dieser Hinsicht den schon beschriebenen 
_ Gattungen sehr. Atlanta helicinoides, deren Schalen- und Operculum- 
_ form eine nahe Verwandtschaft zu Atlanta inflata vermuten liBt, nimmt 
_mit der Form ihrer Radula und der Kinzelzahne eine deutliche Zwischen- 
_ stellung zwischen Atlanta inflata und Atlanta fusca ein. Ihre Radula ist 
A schmal bandférmig, ihre Seitenzihne sind hoch und gedrungen gebaut 
und ihre Randzahne verhaltnismaBig kurz, flach und fast gleichmabig 
gekriimmt und untereinander verschieden lang. Der auBere Seitenzahn- 
_ dorn erfahrt eine bereits in verhaltnismaBig jungen Zahnreihen beginnende 
_Riickbildung und verschwindet schlieBlich ganz. Damit ist auch in 
dieser Hinsicht die Stellung der Art eindeutig fixiert, eine Stellung, die 
ihr allerdings a priori nur auf Grund der Merkmale von Schale, Oper- 
~culum und Augen zugewiesen werden konnte. 


_ Die Stellung von Atlanta fusca als primitivster rezenter Art der ganzen 
Familie wurde bereits festgelegt. Nach den Radulauntersuchungen 
“kommt ihr eine basale Stellung zu, da ihre Zahne den geringsten Form- 
 wandel im Verlauf der Radulaontogenese zeigen. Sie steht, stellvertretend 
fiir alle (unbekannten) Vorfahren der Familie, soweit sie schen deutliche 
-Heteropodenmerkmale aufweisen, in diesem Schema vor der Aufgabelung 
des gemeinsamen Evolutionswegs in die beiden Parallelaste. 


In der hier durchgefiihrten Zusammenstellung werden Atlanta fusca und Atlanta 
“turriculata gemeinsam behandelt, da sie einander auBerordentlich ahnlich sind, 
Inwieweit letztere tiberhaupt eine eigene Art darstellt, soll hier nicht diskutiert 
werden, zumal sich die Grenzen auch schlecht abstecken lassen. Wabhrscheinlich 
5 14* 
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kénnte man sie mit dem gleichen Recht auch als eine im Schalentyp etwas ab- 
weichende Varietit betrachten, denn in der Form von Radula und Operculum 
stimmen beide Arten weitgehend iiberein und man findet tiberdies Exemplare von 
Atlanta fusca mit starker getiirmter Spira und blasserer Schale, die kaum noch von 
Atlanta turriculata zu unterscheiden sind. 

Auch die Schale von Atlanta fusca spricht fiir ihre Einordnung als 
Ausgangsform der Familien-Evolution. Sie ist kraftig braun pigmentiert, 
und wir kénnen nach unseren Einsichten in die Evolutionsrichtungen, 
die zur Entstehung planktontischer Gastropoden gefiihrt haben mégen, 
ein Tier mit derbwandiger, stark pigmentierter Schale nicht als eine 
hochentwickelte Spezialform ansehen. Die einzig denkbare Reihenfolge 
in der Evolution der Heteropoden mu8 in den Schritten: Entfarbung, 
Abflachung, Aufrollung, Verkleinerung und Verlust der Schale abgelau- 
fen sein, wobei, wie auch ScHIEMENZ betont, als Zwischenlésung die 
Ausbildung eines Stabilisierungskiels hinzukam, solange die Schale noch 
groB genug war, um das gerichtete Schwimmen zu erschweren, wie es bei 
Atlantiden der Fall ist. Auch in der Abflachung ihrer Schale ist Atlanta 
fusca nicht weit fortgeschritten. Die Spira ihres Gehauses ragt in Profil- | 
ansicht weit hervor, und die dadurch bedingte ungleichmaBige Gewichts- 
verteilung ist fiir ein freischwimmendes Tier jedenfalls nicht giinstig. 

Es bleibt nun noch die zweite Evolutionsreihe zu besprechen, wobei- 
wieder mit der héchststehenden Art begonnen werden soll. Als soleche 
ware jedenfalls Atlanta leswewri anzusehen, die nicht nur die héchst- 
entwickelte Radula dieser Gruppe hat, sondern auch die deutlichsten 
Spezialisationserscheinungen der Schale zeigt. Ihre Windungen sind 
sehr locker angelegt, so daB der hohe Kiel tief zwischen den ersten und | 
zweiten Umgang eindringt, und die ganze Schale ist, sowohl was das 
Lumen der Umgiinge als auch was die Hohe der Spira betrifft, stark ab- 
geplattet. SchlieBlich hat gerade diese- Art die bei weitem fragilste 
Schale aller Atlantiden, so diinn und briichig, da8 man sie bei fixierten 
Tieren nur selten véllig unbeschadigt findet. Ein ebenso fragiles Gehause 
kommt auch Carinaria zu und erscheint mir als besonders deutliches 
Zeichen beginnender Schalenreduktion, deutlicher als die Auflockerung | 
der Umgiinge, die ja auch bei allen Arten dieser Gruppe fast gleichmaBig | 
stattfindet. 

Die Radula von Atlanta lesweuri ist auffallend groB und wachst durch: 
Streckung der Seiten- und Randzihne schnell in die Breite. Der AuGBen- 
dorn des Zwischenzahns wird, wie zu erwarten, schnell riickgebildet, die 
adulten Zahne dieses Typs sind einspitzig. Als nachste Art ware Atlanta 
inclinata anzuschlieBen, deren verhaltnismaBig groBe Radula nur geringes. 
Breitenwachstum zeigt, so daB Seiten- und Randzahne eine gedrungene, 
hohe Form behalten, doch sind auch ihre adulten Lateralzahne einspitzig. 
Thre Schale ist viel fester und héher getiirmt, sie ahnelt der von Atlanta 
peronr, unterscheidet sich aber von dieser dadurch, daB ihre Spira deut- 
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lich gegen die Ebene des letzten Umganges gekippt ist. Dasselbe gilt 
fiir ihre Doppelgangerart, Atlanta megalope, die ihr in der Schalenform so 
gleicht, da8 eine Unterscheidung beider unméglich ist (Abb. 21). Da- 
_ gegen weicht sie in Form und Ontogenese der Radula sehr deutlich von 
_ ihr ab. So bleibt bei Atlanta megalope der AuBendorn am Seitenzahn 
_ stets erhalten, auBerdem sind alle Zahne viel schlanker und niedriger, die 
Zahnreihenzahl ist erheblich héher. Auch aéuBerlich ist Atlanta megalope 
leicht an ihren auffallend groBen Augen zu erkennen. 


Abb. 21. Links ein Tier der Art Atlanta inclinata SoOULEYET, rechts eine Atlanta megalope 

n.sp. Die Schalen sind nach Form und Oberflaichenstruktur nicht voneinander zu unter- 

scheiden. Die ungewodhnliche GréBe der Augen bei Atlanta megalope (in diesem Fall nur 

kenntlich an der LinsengréBe, da das Pigment herausgelést oder zerstért ist) gestatten bei 

den meist sehr durchsichtigen Schalen auch ohne Priparation der Radula eine relativ 
sichere Unterscheidung beider Arten. MaB8Bstab 1 mm 


Atlanta peroni, die Art, die als Typus der Gattung gilt, ware alsnachste 
anzuschlieBen. Thre Radula zeigt in der Form der Zahne wie des ganzen 
Organs viel Ahnlichkeit mit der von Atlanta incliinata. Allerdings per- 
sistiert die AuBere Seitenzahnspitze als kleiner, aber immer deutlich aus- 
gebildeter Dorn und die Seitenzahne sind immer betrachtlich langer als 
die entsprechenden Randzihne, so daB zwischen Seiten- und Randzahn- 
spitzen eine deutliche Liicke klafft. Diese Anordnung spricht fiir eine 
wenig weitgehende Evolution der Radula, da sie einerseits typisch ist 
fiir alle Jugendstadien, andererseits weder hdher entwickelten Atlantiden, 
noch den iibrigen Familien der Unterordnung zukommt. 

An die unterste Stelle dieser Evolutionsreihe, sofern man nicht 
Atlanta fusca einbezieht, darf mit groBer Wahrscheinlichkeit die Art 
Atlanta gaudichaudi gestellt werden, die sich allerdings in Form und 
Farbe der Schale kaum von Atlanta lesweuri unterscheiden 1aBt. Die 


204 GorTHaRD RICHTER: 


Form der schmal bandformigen Radula mit zweispitzigen Seiten- und 
ungleich langen Randzahnen zeigt deutlich die niedrige Evolutionsstufe 
des Organs an. Dabei muB betont werden, daB der akzessorische AuBen- 
dorn an den Seitenzahnen dieser Art nicht immer leicht zu erkennen ist, 
da er sich im typischen Fall der Hauptspitze sehr eng anlegt und fast 
mit dieser verschmilzt (Abb. 3b). Mit der aus der Radulaform resul-— 
tierenden Einordnung in das Evolutionsschema der Familie laBt sich auch 
eventuell die atypische Augenform dieser Art erklaren. Wie schon gesagt, 
ware danach Atlanta gaudichaudi eigentlich der anderen Gruppe zuzu-_ 
teilen gewesen. Postuliert man aber, daB die Ausbildung eines Augen- 
fensters mit pigmentfreiem Transversalschlitz, der den ganzen Pigment- 
mantel umfait, zwangslaufig innerhalb der Gruppe vor sich gegangen — 
sein mu8, fiir die diese Augenform typisch ist — Atlanta fusca, als” 
gemeinsame Ausgangsform, hat noch ein dorsales Augenfenster — so ist _ 
es wenigstens vorstellbar, daB auch Atlanta gaudichaudi noch Charaktere 
beider Gruppen vereinigen kann. Natiirlich mu8 dann eine solche Art der 
Ausgangsform sehr nahestehen, wofiir ja auch die zweifellos sehr urspriing- 
liche Radula von Atlanta gaudichaudi spricht. 


Ks ist auffallig, da die zuletzt behandelte Gruppe in ihrer Einteilung 
viel unklarer ist, als die Reihe Atlanta fusca — Oxygyrus, obwohl letztere 
Arten aus drei Gattungen enthalt. Recht widerspruchsvoll erscheint 
z.B., daB die Arten Atlanta lesweuri und Atlanta gaudichaudi einander im 
Habitus so ahnlich sind, da eine Unterscheidung nicht leichtfallt. 
Beide zeigen dieselben Riickbildungserscheinungen an der Schale sehr 
deutlich. Vergleicht man aber ihre Radulen, so steht auBer Zweitel, daB 
nach diesem Kriterium zu urteilen, ihre verwandtschaftlichen Beziehun- 
gen gerade nicht sehr eng sein konnen. Ahnlich ist es mit Atlanta inclinata 
und Atlanta megalope. 


Der Mangel an Ubereinstimmung in der Evolutionshéhe der ver- 
schiedenen untersuchten Organe darf aus zwei Griinden nicht. iiber- 
raschen. Erstens handelt es sich bei dem vorliegenden Material eben 
nicht um eine zeitliche Folge phylogenetischer Stadien, wie sie in der 
Paldontologie in besonders giinstigen Fallen wohl vorkommen, sondern 
um nebeneinander existierende Arten und Gattungen, deren jede neben 
der kontrollierbaren gleichgerichteten Evolution eines bestimmten Organs 
eine spezifische Differenzierung erfahren hat, die unabhangig davon ihre 
eigenen Wege gegangen ist. Die Kinzelglieder, die Grundtypen haben 
sich selbstindig weiterentwickelt und nur der ungefahre Weg der Phylo- 
genese 1a8t sich an dem besonders ginstigen Beispiel der Radula noch 
verfolgen. Andererseits darf man nicht erwarten, daB die Evolution 


verschiedener, funktionell voneinander unabhangiger Organe stets syn- 
chron verlauft. 
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VI. Diskussion der Ergebnisse 


Uberschaut man noch einmal die hier getroffene Kinteilung der 
Atlantiden nach verschiedenen Merkmalen, so darf man sagen, daB, un- 
¢ geachtet der mitunter recht willkiirlichen und deshalb strittigen Plazie- 
_ rung einzelner Arten, das Prinzip der Gesamtevolution erkennbar wird. 
Auf der einen Seite findet man Arten, deren Schalen keine Riickbildungs- 
erscheinungen gleich welcher Art zeigen. Dagegen wird dieses Organ 
durch Ausbildung eines besonders hohen Kiels, durch Verkleinerung der 
Spira und zunehmende Involution sowie ,, Verhornung“‘ den besonderen 
Bedingungen des pelagischen Lebens méglichst weitgehend angepaBt. 
Diese Reihe schlieBt mit Oxygyrus keraudreni ab, und es ist bezeichnend, 
daf von hier aus keine Verbindung zu héherstehenden Gruppen mit ihren 
_ groBen Vertretern gefunden werden kann, denn grofe schalentragende 
_ Formen sind als Planktonten schlechthin undenkbar. 
Diesem konservativen Beibehalten der Schale als eines den ganzen 
Korper deckenden Schutzorgans steht aber eine sehr weitgehende und 
_schnelle Evolution der Radula gegeniiber. Es scheint, als ob die relativ 
_ kleinbleibenden Vertreter dieser Reihe gewissermaBen als Ausgleich eine 
enorme VergréBerung der Radula und damit ihres Fangbereichs im Rah- 
men der gegebenen Moglichkeiten ,,angestrebt‘‘ haben, was bei gleicher 
_ Korpergr68e natiirlich nur in beschranktem Umfang und nur durch Ver- 
_ breiterung der Radula und Verlangerung der Randzahne moglich ist. So 
ist fiir die Endformen dieser Gruppe der dreieckige RadulagrundriB 
_ typisch. 
Ein ebenso auffalliges Breitenwachstum der Radula findet sich auch 
_ bei Carinariiden und neben der, beiden Formen zukommenden, Ausbil- 
_ dung eines Innenplattendorns an den Lateralzahnen kann diese Uberein- 
stimmung leicht eine besonders nahe Verwandtschaft vortaéuschen. 
Jedoch sind fiir die schnelle Verbreiterung der Carinariiden-Radula ganz 
andere Faktoren verantwortlich. Die schnelle Verbreiterung ist namlich 
in diesem Fall nicht die Folge einer extremen Streckung von Seiten- und 
Randzahnen, sondern des sehr schnellen Wachstums des ganzen 'Tier- 
kérpers und damit auch der Buccalmasse. So ist auch, wie bereits 
_ erwahnt, das Lingen-Breiten-Verhaltnis der Carinaria-Zahne auffallend 
konstant, die Zahnform wird nicht, wie bei Protatlanta und Oxygyrus 
durch Streckung ohne entsprechendes Breitenwachstum auffallig ver- 
-andert. Die Ausbildung des Innenplattendorns aber 148t sich vielleicht 
_ besser verstehen, wenn man bedenkt, da bei mehreren Arten der Gattung 
- Atlanta wie Atlanta lesueuri, Atlanta inclinata, aber auch Atlanta inflata 
die Hinterkante der Zahninnenplatte deutlich schneidenartig vorgewdlbt 
ist, eine Erscheinung, die immer nur an den definitiven Alterszéhnen 
beobachtet werden kann und vielleicht schon den Ansatz zu einer zu- 
sitzlichen Bewehrung auch dieser Platte darstellt. Auf die Wahrschein- 
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lichkeit polytoper Entstehung gleicher Merkmale wurde bereits an anderer 
Stelle eingegangen: Auch die sonstige Zahnentwicklung zeigt ja manche 
Parallelen in den verschiedenen Gruppen, und die Tendenz zur Bevor- 
zugung ganz bestimmter Evolutionsrichtungen in der Zahnformentwick- 
lung scheint nicht familien- oder gar art- oder gattungsgebunden zu sein, 
sondern der ganzen Unterordnung gemeinsam zuzukommen. 

Die zweite Evolutionsreihe, von der aus eine Verbindung zu den 
folgenden Familien wenigstens wahrscheinlich erscheint, zeigt fast um- 
gekehrte Verhaltnisse. Hier ist die Evolution der Radula offenbar viel 
langsamer und in viel geringerem Ausma8 vor sich gegangen, dagegen 
finden sich an der Schale weitgehende Anpassungserscheinungen, gekenn- 
zeichnet durch das Verschwinden von Pigmentierung und Oberflachen- 
skulptur, weitgehende Abflachung, aber ohne Verzicht auf die spiralige 
Aufrollung, und schlieBlich zunehmende Lockerung der Windungen, 
also Ansatz zu einer Aufrollung der Schale. Auch eine gewisse Riick- 
bildung ist zu erkennen, denn die letzten Umgange dominieren, die Spira 
tritt im Gesamtbild immer mehr zuriick und die Schale wird dinnwandi- 
ger und fragiler. Der Vergleich mit der Carinaria-Schale, die die gleichen 
Evolutionstendenzen in extremer Vollendung zeigt, liegt zweifellos nahe. 

FaBt man nun die gemeinsamen Ziige nur der Radula-Evolution 
zusammen, so ergibt sich, daB diese auch Giltigkeit fiir die anderen 
Heteropodenfamilien haben. Wir finden allgemein eine Verringerung der 
Spitzenzahl auf Seiten- und Randzahnen, sowie eine Verlagerung der 
Zahnspitzen im Sinne einer zunehmenden Konzentration in der Radula- 
mitte. Am deutlichsten zeigen das die Atlantiden, doch ist die Entwick- 
lung mit ihnen nicht abgeschlossen. 

Verzichtet man bewuBt auf eine Homologisierung jedenfalls ganz 
verschiedener Radulateile, sieht man also die ganze Entwicklung als ein 
Phanomen der Formbildung, so kann man sagen, daB der AuBendorn des 
Seitenzahns bei Atlantiden nach der Radulamitte zu,,rutscht‘‘ bis er 
schlieBlich auf der Innenplatte desselben Zahns erscheint, denn die Aus- 
bildung eines Innenplattendorns (ebenso der erwahnten Schneide an der 
Innenplatte bei einzelnen Arten) geht parallel der immer deutlicheren 
Rickbildung der zweitendiuBeren Zahnspitze. Uberhaupt wandert die 
Tendenz Dornen zu bilden vom Radularand nach der Mitte zu, wenn man 
auch Rand- und Mittelzihne in die Betrachtung einbezieht. So finden 
wir noch zweispitzige innere Randzahne bei den Jugend-Radulen einzel- 
ner Arten, und endlich besteht ein sehr deutlicher Zusammenhang zwi- 
schen der Dornenreduktion auf den Seitenzihnen und der Erhohung der 
Spitzenzahl auf dem Mittelzahn. 

Mit Abschlu8 dieser Entwicklung stellen die Seitenteile der Hetero- 
poden-Radula nur noch die Trager der hochspezialisierten, weit aus- 
schwenkbaren Randzéhne dar und haben dariiber hinaus jede andere 
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Funktion aufgegeben. Diese Veranderungen und ihre morphologischen 
und funktionellen Folgen werden am deutlichsten bei einem Vergleich 
zwischen der Radula einer tieferstehenden Atlantiden und etwa einer 
Pterotrachea-Art. Im ersten Fall finden wir die Zahne jeder Querreihe 
fast gleichmafig tiber die ganze Breite der Radula verteilt. Die Kiirze 
und verschiedene Lange der Randzahne, die deutliche Zweispitzigkeit der 
Seitenzaéhne und die Einspitzigkeit des Mittelzahns geben der Reihe das 
Aussehen eines Dornenrechens ohne besondere Schwerpunkte, die Radula 
erscheint auffallend unspezialisiert. Denkt man sich die Zahne verbrei- 
tert und mit stumpferen abgeplatteten Spitzen versehen, so kénnte man 
diese Radula ebensogut einem tanioglossen Pflanzen- oder Detritus- 
fresser zuschreiben (Abb. 22a). 

Dagegen zeigt Pterotrachea trotz véllig gleicher Grundkonstruktion 
und Funktion ein ganz anderes Bild. Alle Zahnspitzen sind auf einen 
schmalen Mittelstreifen konzentriert und iiberlagern sich dort teilweise, 
so da ihre Zahl auf den ersten Blick nicht zu erkennen ist. Die Spitzen 
der Randzahne erreichen fast die Platte des Mittelzahns, sie haben also 
ihre gréBtmogliche Lange erreicht. Rand- und Seitenzaéhne sind ein- 
spitzig, und nur auf dem Mittelzahn ist jetzt eine feinzinkige Dornenreihe 
entwickelt (Abb. 22b). 

Ks liegt nahe, angesichts einer so auffallend liickenlosen Evolutions- 
reihe, mag sie nun in allen Fallen das nattirliche Geschehen wider- 
spiegeln oder nicht, nach den Griinden zu suchen, die ein Uberleben so 
vieler Ubergangsstadien, besser: ein Erhaltenbleiben so vieler Ubergangs- 
konstruktionen, gestattet haben mégen. Der wichtigste, der bei aller 
Betonung der groBen morphologischen Unterschiede zur Veranschau- 
lichung der Evolution nie vergessen werden darf, ist funktioneller Art. 
Ungeachtet aller konstruktiven Verbesserungen ist die Radula einer 
Atlanta fusca als Organ zweifellos ebenso brauchbar wie die einer Cari- 
naria oder Pterotrachea. Alle Umwandlungen gehen nicht iiber relativ 
geringfiigige funktionelle Verbesserungen hinaus, sind jedenfalls nicht 
grundsatzlicher Art, so da die morphologischen Befunde mitunter etwas 
tauschen, zumindest zur Uberschatzung verleiten. Alle rezenten Formen 
sind also fast gleichwertig, leisten jedenfalls im wesentlichen dasselbe. 
Das bedeutet, daB die Heteropoden-Radula, einmal in ihrem Grundtyp 
entstanden, als Organ nur einem sehr geringen Selektionsdruck ausge- 
setzt ist. 

Hinzukommt, daB die Heteropoden als echte Warmwasser-Plank- 
tonten einen Lebensraum besiedeln, der schon durch die Vielfalt seiner 
Tierformen beweist, daB er reich an verschiedenartigen dkologischen 
Nischen ist; eine sehr strenge Auslese findet also kaum statt. SchlieB- 
lich ist die ,,Bevélkerungsdichte“‘ an Heteropoden in allen Ozeanen ver- 
gleichsweise sehr gering, wie es fiir hochspezialisierte Rauber ja typisch 
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ist. So kann bei dem reichlichen und vielgestaltigen Beuteangebot auch 
die Nahrungskonkurrenz als Selektionsfaktor ausgeschaltet werden, 


Abb. 22. a Ausschnitt aus einer adulten Radula von Atlanta peroni. b Ausschnitt aus 

einer adulten Radula von Pterotrachea coronata. Letztere zeigt deutlich die fir alle 

hoher entwickelten Heteropodenradulen typische Konzentration der Zahnspitzen in der 
Radulamitte. MaBstibe: a 100 vy b 1mm 


zumal die Heteropoden trotz ganz gleicher Lebensweise durch die 
gewaltigen GréBenunterschiede ihrer verschiedenen Formen ganz ver- 
schieden groBe Beutetiere haben und damit auch verschiedene dkologi- 
sche Bezirke einnehmen. Alles das diirfte wenigstens dazu beigetragen 
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haben, die Mannigfaltigkeit der Evolutionsformen bei dieser Gastro- 
podengruppe zu erhalten. 


F. Beitrige zur Systematik der Atlantiden 
I. Einleitung 


Es wurde bereits darauf hingewiesen, daB die systematische Kinteilung 
der Heteropoden nach der Form ihrer Radulazihne umstritten ist, und 
daB die letzten Beitrage zu diesem Thema (BucHMaANN 1924, Trscu 1949) 
eine solche Einteilung strikt ablehnen. Auf der anderen Seite betrachten 
aber z.B. VAYSSIERE (1902, 1904) und Bonnevie (1920) die Radula als 
das taxonomisch bestverwertbare Organ bei dieser Gastropodengruppe 
und sttitzen sich demgema8 bei ihren Bestimmungen und Neubeschrei- 
bungen weitgehend auf die Radulauntersuchungen. 

Ich glaube, daB die Griinde fiir diese widersprechenden Auffassungen 
aus den vorherigen Kapiteln zu ersehen sind. Alle Radulabeschreibungen 
— auch die sehr kritischen Betrachtungen von BucHMann — gehen 
letzten Endes von der falschen Grundkonzeption aus, daB die Glieder 
einer Radula untereinander gleichférmig sind, und — was Bucumann 
betrifft — daB alle etwaigen Veranderungen der Zahnform innerhalb einer 
Radula irregular und taxonomisch infolgedessen unverwertbar sind. Den 
gleichen Fehler machen jedoch auch alle Befiirworter einer spezifischen 
Radula-Ausbildung. VayssrERE gibt zwar die Abbildung einer ganzen 
Radula (1904), die auch recht sch6n die Form des freipraparierten und 
ausgebreiteten Organs veranschaulicht, aber viel zu klein ist um Einzel- 
heiten der Zahnformen erkennen zu lassen. AuBerdem mibt er haufig 
geringfiigigen Varianten eine viel zu hohe Bedeutung bei und kommt, wie 
TeEscu (1906, 1949) richtig kritisiert, mit dieser Methode besonders bei 
der Gattung Carinaria zu einer Anzahl neuer Arten, deren Wert zumindest 
zwettelhaft ist. 

Auch BonneEvIe gibt bei ihren Beschreibungen stets nur die Form eines 
Radulagliedes an, obwohl gerade sie betont, daB eine wirklich griindliche 
Untersuchung des Organs in jedem Falle unerlaBlich sei, um zu exakten 
Ergebnissen zu kommen. So stellen alle Radulabeschreibungen leider 
nur eine geringe Hilfe fiir die Identifizierung der gefundenen Formen dar, 
und in den meisten Fallen mu8te die fragliche Art aus den Arbeiten ver- 
schiedener Autoren , zusammenkonstruiert’‘ werden, ehe dann an Hand 
von Schalenmerkmalen und gewohnlich recht unzulanglichen Radula- 
beschreibungen und -zeichnungen die untersuchten Tiere eingeordnet 
werden konnten. In allen Fallen habe ich versucht, die gefundenen 
Formen einer bereits beschriebenen Art zuzuordnen, selbst wenn einzelne 
Widerspriiche — besonders, wie zu erwarten, in der Beschreibung der 
Radulae — zwischen den Beobachtungen friitherer Autoren und meinen 


eigenen blieben. 
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Angesichts der groBen Zahl bereits beschriebener Arten, die es wahr- 
scheinlich macht, da8 so gut wie alle existierenden Formen bereits einmal 
untersucht wurden, und angesichts der zahlreichen Fehler in den Be- 
schreibungen auch ganz gemeiner Arten, glaube ich hierzu berechtigt zu 
sein. Allerdings wird man mit dieser Methode nicht immer auskommen, 
da sehr viele Artdiagnosen so ungeniigend sind, daf ein Zuriickgreifen 
auf sie reine Spekulation darstellt. So wird man nicht umhin kénnen, 
die Zahl der bestehenden Arten eventuell zu vermehren und andererseits 
nach dem Beispiel Tescus andere abzulehnen, sofern sich keine biindigen 
Beweise fiir ihre Existenz finden lassen. Allerdings mu8 nochmals betont 
werden, daB die Untersuchung der Schale allein in keinem Fall ausreicht, 
um eine Neubeschreibung zu geben, oder aber die Existenz einer bereits 
beschriebenen Art abzulehnen. 


IT. Die Radulatypen. I. Teil 


1. Atlanta fusca SoutByer (hierzu Abb. 3a, 12, 23). Im ersten 
Abschnitt dieser Arbeit wurden die Atlantiden nach der Form ihrer 
Radulae, ihrer Augen, Opercula und Schalen in zwei Evolutionsreihen 
mit gemeinsamer Ausgangsform eingeteilt. Diese Ausgangsart, auf die 
sich alle Untersuchungen an anderen Arten beziehen, ist zweifellos 
Atlanta fusca. Das heiBt, nach den bisherigen Erkenntnissen steht sie 
einem hypothetischen Ur-Atlantiden oder ganz allgemein, Ur-Hetero- 
poden, naher als irgendeine andere rezente Art. Dasselbe Schema lege 
ich auch der systematischen Aufzahlung zugrunde. 

Gekennzeichnet ist der genannte Typ durch eine schmale, kleine und 
bandférmige Radula, die im Verlaufihres Wachstums nur ein sehr geringes 
Breitenwachstum zeigt. Die Mittelzihne sind einfach gebaut. Ihre 
quadratische bis schwach rechteckige Grundplatte trigt einen maBig 
langen, aber kraftigen Dorn mit breiter Basis, die Seitenfliigel am Hinter- 
rand sind ebenfalls breit, kurz und weniger deutlich gegen die Basalplatte 
abgesetzt, als es bei den meisten anderen Arten der Fall ist. Der Vorder- 
rand der Platte ist gerade oder leicht konkav ausgebuchtet. Ganz all- 
gemein zeigt der Mittelzahn, der im Verlauf der Radula-Evolution bei 
den Heteropoden besonders weitgehenden Umwandlungen unterliegt, 
bei Atlanta fusca einen sehr wenig differenzierten, fast plumpen Bau. 

Die Seitenzihne sind stets zweispitzig und hoch und gedrungen 
gebaut. Thre auBere Spitze erfahrt keine, oder nur eine sehr geringtfigige 
Ruickbildung im Verlauf der Ontogenese und ist im typischen Fall bei 
adulten Tieren etwa ebensolang und kraftig wie die Innenspitze. Aller- 
dings findet eine zunehmende basale Verschmelzung beider Dornen statt, 
so daB diese schlieBlich einem gemeinsamen Sockel aufsitzen. Wie schon 
mehrfach erwahnt, tragen die Seitenzihne vom Jugendtyp neben den 
beiden Hauptspitzen stets noch einen dritten, AuBeren Dorn, der aller- 
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dings viel kleiner ist. Er ist um so leichter zu ubersehen, als er oft durch 
die Spitzen der inneren Randzahne verdeckt wird. Dessen ungeachtet 
ist er bei allen untersuchten Exemplaren beidseitig vorhanden und 1aBt 
sich bei Gebrauch entsprechend hoher VergroBerungen und Kenntnis 
seiner Lage auch nicht tibersehen. 

Diese akzessorische AuBenspitze bleibt bei Atlanta fusca tiber einen 
betrachtlichen Teil der jungen Radula hin erhalten, verschwindet aber 


r , ; b Ausschnitt aus dem 
Abb. 23a—c. Radula von Atlanta fusca. a Total. MaBstab 20 4; ; ; 
adulten Radulateil. MaSstab 10 ~; c adulter Seitenzahn. MaBstab 10 uw. Die Gleichwertig- 
ae keit beider Seitenzahnspitzen ist gut zu sehen 


stets bevor die Zahne ihre definitive GréBe erreicht haben. Die Innen- 
platten der Seitenzahne sind bei dieser Art ungeféhr quadratisch und 
nicht nach innen schneidenartig vorgebuchtet. Untersucht man das 
Verhaltnis zwischen Hohe und Breite der Seitenzaihne und seine Verschie- 
bung im Verlauf der Individualentwicklung, so ergibt sich, dai es sich 
nur geringfiigig andert, die Zihne strecken sich nur wenig in die Breite, 
die Form bleibt also auch in dieser Hinsicht auffallend konstant. 

Die Randzahne sind von ungleicher Lange und ziemlich kurz. Es 
entsteht also bei Aufsicht auf die ausgebreitete Radula der bereits 
geschilderte Eindruck einer deutlichen Verteilung aller Zahnspitzen 
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auf der Querreihe. (Dieser Eindruck ist allerdings noch deutlicher bei 
Arten mit auffallend negativ allometrischem Randzahnwachstum, wie 
z.B. Atlanta peroni.) Kin sehr charakteristisches Merkmal der Randzahne 
von Atlanta fusca ist noch, daB sie mit relativ breiter Basis beginnen, sich 
gegen die Spitze zu aber sehr schnell verjungen und nur wenig und fast 
gleichmafig tiber ihre ganze Linge hin gekriimmt sind. Gerade letzteres 
ist interessant, denn diese Form der Randzaihne kommt allen jungen 
Atlantiden-Radulen zu (Abb. 12, 13). 


Besondere Beachtung verdient auch in diesem Zusammenhang, daf 
der innere Randzahn bei Jugendstadien stets eine zweite, kleinere Spitze 
triigt. Auch diese verschwindet in den folgenden Zahnreihen spurlos und 
zwar gleichzeitig auf beiden Seiten. Die Einzelelemente des Organs, die 
Querreihen und in ihnen die Zahne, verdéndern aber davon abgeseher 
ihre Form nur unwesentlich im Ablauf der Ontogenese, selbst die relative 
GroBenzunahme ist auBerordentlich gering. Nimmt man also den Formen- 
wandel der Radulazihne vom Jugend- zum Alterstyp als Marksteine 
der phylogenetischen Evolution des Organs, so kommt man zwangs- 
laufig zu dem SchluB, da8 bei diesem Typ die Entwicklung nur einen sehr 
kurzen Weg zuriickgelegt hat, die Art oder jedenfalls die Radula mithin 
als urspriinglich anzusehen ist. 


Die beiden Vertreter dieser Formgruppe, Atlanta fusca SOULEYET 
und Atlanta turriculata D’ORBIGNY, zeigen auch ohne Riicksicht auf die 
Radulaform gentigend Merkmale, die ftir eine sehr nahe verwandtschaft- 
liche Beziehung zwischen beiden Arten sprechen. Wie es scheint, fehlt 
Atlanta turriculata der dritte Dorn an den Seitenzihnen vom Jugendtyp, 
doch kann das erst nach Untersuchung einer gréBeren Anzahl von Tieren 
entschieden werden, die mir von dieser Art leider nicht zu Verfiigung 
standen. Dagegen sind die inneren Randzahne beider Arten an der 
Radulaspitze zweispitzig. 


Drei Exemplare von Atlanta fusca aus einem Fang vom Indischen Ozean (ohne 
nahere Fundortangaben) zeigten ein in manchen Punkten deutlich abweichendes 
Bild gegentiber den Tieren aus Mittelmeer und Atlantik. Thre Schale war gréBer 
und schwacher pigmentiert. In der Schalenform und der Anordnung der Spiral- 
linien auf der Oberflache bestanden keine erkennbaren Unterschiede, doch waren 
die Opercula derber und mit stiirkeren Borsten besetzt als bei den Vergleichstieren 
aus den genannten Meeresgebieten. Ein besonders deutlicher Unterschied zeigte 
sich bei der Untersuchung der Radula. Hier war bei den fraglichen Tieren vom 
Indik die basale Verschmelzung der Seitenzahnspitzen extrem weit durchgefiihrt, 
so da} man schon von einer zweizipfligen Spitze sprechen konnte. 


2. Atlanta helicinoides Soutnyer (hierzu Abb. 5a, 12, 24). Von 
dieser Art standen mir leider nur wenige Tiere zur Verfiigung so daB 
sich nicht sagen liBt, ob und in welcher Breite sie variiert. Die Radula 
ist schmal bandférmig, streckt sich aber wahrend des Wachstums 
durch Verbreiterung der neuangelegten Seitenzahne etwas mehr in die 
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Breite als die der vorherigen Art. Die Mittelzahne beider Arten entspre- 
chen sich weitgehend. Bei Atlanta helicinoides sind vielleicht die Seiten- 
fligel im Verhaltnis zur Lange des kraftigen Mitteldorns etwas kiirzer 
doch fallen die Unterschiede wohl in den Bereich der Variabilitat and 
sind deshalb fiir taxonomische Untersuchungen ohne Bedeutung. Auch 
bei dieser Art ist die Grundplatte des Mittelzahns etwa quadratisch mit 
leicht eingebuchteter Vorderkante. 
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Abb. 24a—ec. Atlanta helicinoides. a Radula total. MaBstab 50 uw. b Ausschnitt aus der 


adulten Radula, MaBstab 50 uw. ce Adulter Seitenzahn, MaBstab 10 u. Trotz totaler Riick- 
bildung der Seitenzahnspitzen weist die kleine Radula recht urspriingliche Verhaltnisse auf 


Es muB8 jedoch unbedingt davor gewarnt werden, aus dem Vorhandensein oder 
Fehlen beispielsweise einer solchen Ausbuchtung allein schon neue Arten oder auch 
nur Rassen konstruieren zu wollen. Gerade dieses Merkmal kann bei Tieren der 
gleichen Art und aus demselben Fang in recht weiten Grenzen variieren. Ebenso 
kénnen Zahne, die nicht genau in Aufsicht betrachtet werden, wesentlich andere 
Umrisse zeigen. Der Vergleich méglichst vieler Zahne gleichen Typs und etwa 
gleichen Alters ist deshalb unerlaBlich. 


Fiir die Seitenzahne von Atlanta helicinoides gilt naturgemaB das- 
selbe, was schon fiir das Gesamt-Breitenwachstum der Radula gesagt 
wurde. Sie bleiben relativ gedrungen und hoch, kriimmen sich aber 


-starker als die von Aflanta fusca und strecken sich auch etwas mehr in die 


Breite. Ihre Innenplatte unterscheidet sich nicht wesentlich von der des 


_vorhergehenden Typs. Die AuBenspitze wird von Reihe zu Reihe mehr 
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zuriickgebildet und ist bei den untersuchten Tieren etwa ab der 35. Quer- 
reihe nicht mehr nachzuweisen. Ein weiterer dritter Dorn konnte in 
keinem Fall gefunden werden, obwohl er bei starrer Einhaltung des 
Evolutionsganges, wie er im ersten Teil beschrieben wurde, an sich zu 
erwarten ware. Die einzige verbleibende Spitze des Seitenzahns ist 
schlank und im Verhaltnis zur ganzen Zahnplatte recht lang. 

Die Randzahne bleiben stets verschieden lang, doch weniger auffallig 
als bei Atlanta fusca, auch sind sie relativ langer und an den Spitzen 
stirker gekriimmt. Der innere ist bei Jugendstadien mit einer kleinen, 
aber deutlich ausgebildeten Nebenspitze versehen. Alle diese Merkmale 
weisen der Art Atlanta helicinoides — einzigem Vertreter dieses Radula- 
typs — eine Zwischenstellung zwischen Atlanta fusca und der anschlieBend 
zu behandelnden Art Atlanta inflata zu, wie es nach der Schalenform 
(flacher als Atlanta fusca und weniger pigmentiert, aber héher getirmt 
und rundlicher als Atlanta inflata, sonst aber dieser sehr ahnlich) zu 
erwarten war. 

3. Atlanta inflata SouLEYET (hierzu Abb. 5b, 12, 25). Von der 
Art Atlanta inflata, die als einzige diesen Typ reprasentiert, stand 
mir umfangreiches Material aus dem Mittelmeer, dem atlantischen und 
dem indo-pazifischen Raum zur Verfiigung. Die Mittelmeertiere, ohne 
Ausnahme der von SOULEYET als Atlanta quoyana beschriebenen Form 
angehoérend, entsprachen in Schalenform, Operculum und Radula genau 
den typischen Exemplaren aus anderen Meeren, mit dem einzigen Unter- 
schied, daB bei ihnen die Spiralstreifung der Schalenoberflache fehlte. 
Dieser Befund bestatigt TEscus Ansicht, daB es sich bei Atlanta inflata 
und Atlanta quoyana um eine Art handelt, die entweder mit oder ohne 
Spiralstreifung vorkommt. Meine Beobachtung, daB auch bei Protatlanta 
souleyeti Exemplare mit glatter Schalenoberfliche vorkommen kénnen, 
darf als weiterer Beweis fiir diese Ansicht gewertet werden. 


Leider herrscht in den Radula-Beschreibungen gerade dieser Art eine 
auffallige Verwirrung. TEscu (1906) bezeichnet sie als sehr klein und 
deshalb fiir eine genaue Untersuchung der Zahnform schlecht geeignet. 
AuBerdem gibt er eine Beschreibung, die zwar gut auf jiingere Tiere 
dieser Art zutrifft — damit aber leider auch auf Ubergangsstadien in der 
Radula fast jeder anderen Art —, die aber keineswegs mit meinen Be- 
funden an erwachsenen. Tieren iibereinstimmt. Bucumann (1924) 
beschreibt kurz die Radula von Atlanta quoyana und gibt auch die Ab- 
bildungen verschiedener Querreihen. Er stellt auffallige Unterschiede 
zwischen den verschiedenen Individuen fest und schreibt schlieBlich 
(8. 536): ,,Kine sonst nirgends (!) gefundene Besonderheit des einen 
Tieres war eine Abnahme des Seitendorns (das ist der AuBendorn des 
Lateralzahns, Verf.) in Gré8e nach hinten zu.‘‘ Aber auch er muB nach 
seiner Beschreibung inadulte Tiere untersucht haben. 
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Da die Art recht gut bestimmbar ist — Verwechslungen adulter 
Tiere mit anderen Arten als Aflanta helicinoides sind ausgeschlossen — 
und auBerdem die einzige Art ist, die, soweit bekannt, regelmaBig in 
_ diesen beiden Formen auftritt, habe ich keine Bedenken betreffs der 
richtigen Identifizierung der von mir untersuchten Tiere. Ailanta 
helicinoides, mit der sie eventuell zu verwechseln ware, tritt aber weder 
im Mittelmeer auf (TuscH 1949) noch hat ihre adulte Radula grdBere 
Ahnlichkeit mit den von Trscu und BucuMann beschriebenen Formen. 


Meine Untersuchungen ergaben, daB die Radula von Atlanta inflata 
zwar klein ist — entsprechend der geringen GroBe des Tieres — aber ver- 
glichen mit der entsprechender Tiere, z.B. von Atlanta fusca, als recht 
groB bezeichnet werden kann. Vor allem fallt ihre starke Verbreiterung 
im hinteren Abschnitt auf. Die Mittelzihne junger Radulen entsprechen, 
wie zu erwarten, ganz denen aller anderen Arten der Gattung. Sie 
_ tragen an der etwa quadratischen Grundplatte einen wohlentwickelten 
Mitteldorn und die deutlich abgesetzten Seitenfliigel. Spater wird die 
Grundplatte von Reihe zu Reihe mehr verbreitert und rechteckig und 
gleichzeitig setzt eine fortschreitende Reduktion des Mitteldorns ein. 
Diese geht bei voli ausgewachsenen Tieren, sogar schon friiher, nimlich 
nach abgeschlossener Ontogenese der Radula, bis zum védlligen Ver- 
schwinden des Dorns. Die Seitenfligel sind bei solchen adulten Rhachis- 
zahnen kurz, aber stets deutlich entwickelt und stark nach auBen gestellt. 


Die Seitenzahne dieser Art sind an der Radulaspitze, also in der 
Jugend-Radula, hoch, gedrungen und zweispitzig und tragen auBerdem, 
ebenso wie bei Atlanta fusca, noch einen kleinen AuBendorn als Rudiment 
- einer dritten Spitze. Sie strecken sich, bei gleichzeitigem Verlust dieses 
Dorns und — anschlieBend — der zweiten Spitze, bald ungewohnlich in 
die Breite, behalten aber ihre Hohe fast gleichmaBig bei. Thre Innenplatte 
bildet nach hinten-innen zu immer deutlicher eine schneidenartige vor- 
gewolbte Kante aus. Die verhaltnismaBig kurzen, aber scharfen Spitzen 
adulter Seitenzihne sind bei dieser Art als einziger der Gattung Atlanta 
deutlich hakenartig gekriimmt. Dies ist besonders bemerkenswert, da 
dieselbe Kriimmung der Seitenzahnspitzen auch bei den Jugend-Radulen 
von Protatlanta und Oxygyrus zu beobachten ist. 


Die Randzahne, an der Radulaspitze entsprechend den Verhaltnissen 
bei Atlanta fusca kurz, schwach und gleichmaBig gekrimmt und ver- 
schieden lang, wachsen schnell betrachtlich in die Lange und zwar schnel- 
ler als die Seitenzaihne denen sie aufliegen. Ihre Spitzen schieben sich 
also von Querreihe zu Querreihe der Radulamitte immer naher und liegen 
pei adulten Zahnreihen dicht neben oder sogar auf der entsprechenden 
Seitenzahnspitze. Sie sind dann von gleicher Lange, an der Spitze stark, 


nach der Basis hin kaum gekriimmt, bei der ausgebreiteten Radula 
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decken sich also ihre Spitzen fast genau. Eine zweite Spitze an den 
inneren Randzahnen scheint nie aufzutreten. 

Bei dieser Art hat also in der bereits beschriebenen Weise eine weit- 
gehende Konzentration aller Zahnspitzen auf den Mittelabschnitt der 
Radula stattgefunden, ungeachtet der Reduktion des Mittelzahndorns. 
Uberhaupt ist Atlanta inflata nach der Form ihrer Radula als die héchst- 


oe 
Abb. 25a—e. Atlanta inflata. a Radula total, MaBstab 50 u. b Ausschnitt aus der adulten 


Radula, MaBstab 20 u. Der Mittelzahndorn ist riickgebildet. Alle Zahne sind auffallend 
schlank, ihre Spitzen auf engem Raum konzentriert. ce Adulter Seitenzahn, Mafstab 10 « 


entwickelte Art der Gattung zu bezeichnen. Das Langen-Breitenverhalt- 
nis ihrer Zahne erreicht Werte, wie sie auBerdem nur noch bei Protatlanta 
und Oxygyrus vorkommen. Die Radula macht mit ihren schlanken, 
feingeschwungenen Seiten- und Randzahnen einen wirklich eleganten 
Kindruck. So kann es wohl keinem Zweifel unterliegen, daB nur diese 


Art — sie aber sehr deutlich — in ihrer Radulaform einen AnschluB an die 
folgenden Gattungen gestattet. 


Ks ware noch anzufiigen, da8 mir aus den Sammlungen des Zoologischen Staats- 
museums Hamburg Tiere zur Untersuchung vorlagen, die von dem geschilderten 
Bild nicht unwesentlich abwichen. Ihre Radulen sind relativ (und absolut) groéBer 
und viel kraftiger gebaut. Die Mittelzihne verlieren ihren Dorn nicht, er zeigt 
allerdings in adulten Querreihen eine weitgehende Reduktion. Ganz allgemein 
sind alle Zihne trotz ihrer Schlankheit etwas derber gebaut, die Seitenzihne hoher 
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und relativ weniger in die Breite gestreckt. Dessen ungeachtet zeigt die ganze 
_ Radula ein noch schnelleres Breitenwachstum als die typischen Formen. Die zwei 
_untersuchten Tiere stammen aus einem Fang mit den Ortsangaben 35° 22'S 
75° 34’ W. Die Frage, ob es sich nur um eine Aberration oder um eine echte Rassen. 
bildung oder gar eine eigene Art handelt, ist nach diesem einen Befund selbst- 
verstandlich nicht zu entscheiden. 


4, Protatlanta souleyeti (E. A. Smrru). (Hierzu Abb. 5c, 12, 26.) Mit 
der nun zu behandelnden Form geht die Betrachtung tiber den Rahmen 
der Gattung Atlanta hinaus. Trotz betrachtlicher Unterschiede in den 
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"Abb. 26a—d. Radula von Protatlanta souleyeti. a Total, Maf&stab 50 «. b Ausschnitt aus 
-adulter Radula, MaBstab 30 u. ¢ Seitenzihne vom J ugendtyp, MaBstab 20 u. Man sieht 
_deutlich die dreieckige AuBenplatte als Homologon zum AuBendorn bei Atlanta. Die 
Innenplatte trigt noch keinen Dorn. d Adulter Seitenzahn, Mafistab 20 u 


definitiven Zahnformen beider Gattungen fallt es jedoch nicht schwer, 
einen Anschlu8 herzustellen. Die Verbindung ist einmal gegeben durch 
die Radula-Evolution der bisher besprochenen Arten von Atlanta fusca 
an, mehr aber noch durch die Jugendzaihne von Protatlanta selbst. 


_ Auffallend ist bei dieser Gattung, daf die Mittelzahne als ausgebildete, 
klar erkennbare Teile der Radula verhaltnismaBig spat auftreten. Die 
ersten Seitenzaihne schlieBen im vordersten Radulaabschnitt eng anein- 
‘ander und lassen fiir einen Mittelzahn keinen Platz zwischen ihren 
Tnnenkanten. Erst wenn die Seitenzahne schon bedeutend groBer gewor- 
‘den sind, weichen sie auseinander, und zwischen ihnen erscheinen dann 
die ersten Mittelzahne, zuerst als vollig undifferenzierte breit rechteckige 
Platten ohne Bedornung. Wenige Querreihen weiter ist dann ein Mittel- 
dorn von beachtlicher Lange entwickelt, die Grundplatte hat sich in die 
is 15* 


a 
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Breite gestreckt, und ihre seitlichen Enden sind leicht nach hinten ein- 
gekriimmt. Diese Entwicklung schreitet von Glied zu Glied weiter fort, 
und die Seitenfliigel gabeln sich in einen vorderen und hinteren Lobus, 
der Zahn erhalt mehr und mehr seine typische Gestalt (Abb. 2b). Ein 
echtes atlantoides Jugendstadium der Mittelzahne tritt also bei Prot- 
atlanta nicht auf. 

Dagegen gestatten die Seitenzahne, als fiir die Frage nach Evolutions- 
hohe und -richtung offenbar stets wichtigsten Teile der Radula, eine gute 
Ableitung von der Gattung Atlanta. Sie sind bei der Jugend-Radula 
gedrungen und hoch gebaut, tragen neben der leicht hakig gekriimmten 
Spitze eine breit dreieckige AuBenplatte als echtes Homologon zu der 
zweiten Spitze bei Atlanta, und ihre Innenplatte zeigt noch keine Andeu- 
tung des spater auftretenden kleinen basalen Dorns an ihrer Hinterkante. 
Die erwahnte dreieckige Platte erleidet im Verlauf der ontogenetischen 
Entwicklung das gleiche Schicksal wie die AuBenspitze bei hochent- 
wickelten Atlanta-Arten, sie wird stufenweise riickgebildet und ver- 
schwindet ganz. Neben ihrer Lage spricht gerade dieser Umstand dafiir, 
da8 sie wirklich der AuRenspitze entspricht. Die weiteren Veranderungen 
der Seitenzahnform verlaufen ganz entsprechend den bei Atlanta inflata 
beschriebenen. Die Zahne strecken sich bei fast gleichbleibender Héhe 
gewaltig in die Breite und erhalten gleichzeitig ihre charakteristische 
santt bogige Kriimmung. Abweichend von der Gattung Atlanta wird aber 
jetzt der kleine Innenplattendorn ausgebildet, der schon durch sein 
spaites Auftreten dokumentiert, da er hier eine Neuerwerbung darstellt. 
Er bleibt im Gegensatz zu dem von Oxygyrus stets klein und hat jeden- 
falls keine funktionelle Bedeutung. 


Auch die Randzahne junger Querreihen lassen die nahe Verwandt- 
schaft zu Atlanta erkennen. Zweispitzige innere Randzihne kommen 
zwar, wie auch zu erwarten, nicht mehr vor, doch sind beide Zahne 
zuerst deutlich kiirzer als der entsprechende Seitenzahn, verschieden 
lang und flach und gleichma&ig gekriimmt. Das bedeutet, da eine solche 
Querreihe weitgehend die gleiche Verteilung der Zahnspitzen und auch 
gleiche Zahnform zeigt, wie sie fiir die Atlanta-Arten typisch ist. In der 
Tat ist die Formtreue itberraschend, mit der eine so hochentwickelte 
Gattung wie Protatlanta die fiir die Familie typischen urspriinglichen 
Zahnbildungen kopiert. Im weiteren Verlauf des Radulawachstums 
strecken sich die Randzahne schnell, ihre Spitzen kriimmen sich starker 
wahrend der tibrige Zahnkérper gerade bleibt, und sie erreichen fast die 
Lange der Seitenzihne. Die ganze Radula ist relativ und absolut erheb- 
lich gr6Ber als die von Atlanta inflata und hat eine noch auffalliger drei- 
eckige Form. 

Da Protatlanta souleyeti, einziger Vertreter dieses Radulatyps, zu den 
selteneren Atlantiden zahlt, fallt es schwer, geniigend Material zu Ver- 
gleichszwecken zu bekommen. Wie es scheint, variiert die Art nur sehr 
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-wenig. IssEL (1911) beschreibt eine neue Art, Protatlanta sculpta IssEu. 


Ob eine derartige Unterscheidung zweier Arten dieser Gattung zu Recht 


_besteht, kann hier nicht entschieden werden. Trscu (1949) verneint es 
auf Grund seiner Befunde an umfangreichem Protatlanta-Material. 


_Alle von mir untersuchten Tiere stimmen jedenfalls in der Form der 


Radula absolut tiberein. Die Schale konnte nicht in allen Fallen unter- 
sucht werden, da mitunter ihre kalkigen Bestandteile durch saure Fixie- 
rungsmittel aufgelést waren. Auch sie scheint aber kaum zu variieren 


und ist mit ihrem hohen conchinésen Kiel, der steil zur Schalenmiindung 
_abfallt, jedenfalls unverkennbar. 


Auch tiber die Verbreitung von Protatlanta ware hier noch etwas zu 
sagen. Trscu (1949) gibt aus dem Mittelmeer nur einen einzigen ihm 


_bekannten Fund an und zwar aus dem westlichen Teil. Daraus lieBe 


sich eventuell schlieBen, da8 die Gattung an sich im Mittelmeer nicht 
heimisch sei und nur durch Atlantikwasser hin und wieder eingeschleppt 


-wiirde. Da8 dies sicher nicht der Fall ist, zeigt neben dem Fang von drei 


Exemplaren der Art bei Messina im Herbst 1956 auch die Erbeutung von 


-sieben Tieren im Ionischen Meer, an der Kiiste des Peloponnes in der 
Hohe der Navarinobucht im August 1958. Diese sieben Tiere fielen 


dadurch auf, daB ihnen die spiralige Oberflichenskulptur der Spira 


fehlte. In allen anderen Punkten waren es jedoch typische Protatlanta 
souleyeti, so daB meines Erachtens nichts zum Aufstellen einer neuen Art 


-berechtigt. Ich betrachte dies als einen Parallelfall zur Art Atlanta 


inflata mit der unskulpturierten Form quoyana. 
5. Oxygyrus keraudreni (LesuEUR) (hierzu Abb.5d, 12, 27). Mit 


dieser Gattung, deren einziger Vertreter nach Trscu (1949) die Art 


Oxygyrus keraudreni ist, erreicht die Heteropoden-Radula eine Ent- 


wicklungshohe, wie sie in keiner anderen Familie der Unterordnung mehr 
vorkommt. Angesichts eines so hochspezialisierten Organs erscheint es 
unverstindlich, daB gerade diese Gattung lange Zeit als primitiv ange- 
sehen wurde. Die Radula jedenfalls kénnte auch dann nicht als urspriing- 


lich bezeichnet werden, wenn sie ohne jede Ubergangsform in ihrer Onto- 


genese mit stets gleichbleibender Zahnbildung auftrate. 
Wie beschrieben, zeigen aber die Radulen der Arten Atlanta inflata 


und Protatlanta souleyeti deutlich den Weg, den die Evolution dieses 


Organs gegangen sein mu8, um von dem basalen, wenig spezialisierten 
Typ Atlanta fusca zu einer in Form und Funktion gleich vollendeten 
Bildung zu gelangen. Dariiber hinaus kopiert aber auch die Radula 
von Oxygyrus mit bemerkenswerter Genauigkeit im Verlauf ihrer 
Ontogenese Stadien, die denselben Werdegang widerspiegeln. 

Das zeigt schon die Untersuchung der Mittelzihne. Sie sind in den 


‘ersten Zahnreihen durchaus atlantoid mit etwa quadratischer Grund- 


platte, einem langen Mitteldorn und jederseits einem, allerdings extrem 
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langen Seitenfliigel. Diese Fliigel entwickeln sich bald zu weit ausladen- 
den, an den Enden stark medianwarts eingekriimmten Fortsdtzen, die_ 
Basalplatte tritt innen gegeniiber groBenmaBig mehr und mehr zurtick 
und streckt sich in die Breite, der Zahn nimmt eine spangenartige flache 
Form an. Gleichzeitig treten die beiden Seitenspitzen am Hinterrand 
links und rechts des Mitteldorns auf, erst als spitze Dornen mit breiter 


Cc : En.) Fay : eee : d 
Abb. 27a—d. Oxygyrus keraudreni. a Radula total, MaBstab 200 u. b Ausschnitt aus der 
adulten Radula, Mafstab 100 u. ¢ Seitenzahn vom Jugendtyp, MaBstab 30 u. Man beachte 
die gerade gedrungene Form und die Andeutung einer AuBenplatte neben der Spitze. Die 
Innenplatte tragt in diesem Stadium noch einen kleinen basalen Dorn, wie er den adulten 
Zihnen yon Protatlanta zukommt. d Definitive Form des Seitenzahns, MaBstab 30 yu 


woes BS 


Basis (Abb. 2c), spater umgewandelt zu breiten Lobi mit schneidenartig 
abgeflachten und schwach und unregelmafig gekerbten Kanten. 


Bevor es bekannt wurde, da8 beide Typen von Seitenspitzen auf derselben 
Radula nacheinander auftreten, wurde die Dornenform neben den Unterschieden 
im Schalenbau als Differenzierungsmerkmal benutzt um die beiden Arten Oxygyrus 
keraudreni (Lesupur) und Oxygyrus rangi SouneyEr zu unterscheiden, TESCH, 
der in seiner Arbeit iiber die Systematik der Atlantiden (1908) bereits feststellte, 
dafs die Schalen von Oxygyrus rangi (kalkig) und Oxygyrus keraudreni (conchinés) 
durch Ubergangsstadien miteinander verbunden sind, zweifelte auf Grund dieser 
Befunde schon an der Existenz zweier Arten. Nur die scheinbar groBen Unter- 
schiede in der Rhachiszahnform lieSen ihn damals noch Oxygyrus rangi als eigene 
Art auffassen. 1949 dagegen stellt er fest, daB die J ugendstadien von Oxygyrus 
keraudreni in allen Punkten, also auch in der Mittelzahnbedornung, mit Oxygyrus 
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rangi tibereinstimmen, Oxygyrus rangi mithin nur die J ugendform von Oxygyrus 
keraudreni darstellt. 

Allerdings kommt er zu einer falschen Erklarung dieses Formwandels, wenn er 
sagt, daB die breite Héckerform der Seitendornen adulter Zaihne durch Gebrauch, 
also durch Abschliff oder Abbrechen, verursacht sei. DaB8 dies nicht in Frage kommt, 
zeigen die letztgebildeten Mittelzihne in der Radulascheide, die, ohne jemals ge- 
braucht worden zu sein, dieselben breiten und stumpfen Hécker neben dem Mittel- 
dorn tragen. So muf also auch diese, funktionell allerdings vollig unverstandliche 
Anderung der Zahnform als Teil der ontogenetischen Entwicklung angesehen wer- 
den, wie sie eben fiir Oxygyrus charakteristisch ist. Da TEscu die Higenschaft der 
Heteropoden-Radula, ihre definitive Zahnform erst nach Durchlaufen ganz spezi- 
fischer Jugendstadien auszubilden, unbekannt war, lag es gerade in diesem Fall 
jedenfalls nahe, auf eine Abnutzung der Dornen zu schlieBen, zumal ahnliche Ab- 
nutzungsspuren bei anderen Gastropoden-Radulen, besonders vom Schabertyp, 
haufig genug sind. 

Die Seitenzihne des Jugendtyps von Oxygyrus ahneln in vielen 
Punkten sehr denen von Protatlanta, ihre Basalplatten sind allerdings 
viel héher, sie wirken also massiger. Auch sie tragen eine, allerdings 
weniger deutliche flach dreieckige AuBenplatte neben ihrer kurzen, 
deutlich gekriummten Spitze. Diese Platte, letztes Rudiment des Atlanta- 
AuBendorns, wird bald riickgebildet und kommt nur den allerersten 
Zahnreihen zu. Die Zahninnenplatte entspricht in ihrer Form zuerst der 
von Protatlanta in einem alteren Stadium. Der Innenplattendorn fehlt 
noch, seine Bildung erfolgt, wie zu erwarten, schrittweise in den folgenden 
Querreihen. Bei Oxygyrus erreicht die Streckung und Kriimmung der 
Seiten- und Randzaihne das Maximum nicht nur fiir die Atlantiden, 
sondern fiir alle Heteropoden tiberhaupt. Damit ist die Moglichkeit zur 
VergréBerung der Radula und des Fangbereichs ihrer Randzaihne im 
Rahmen der gegebenen GréBe weitgehendst ausgentitzt. Die Radula, 
relativ und absolut die gréBte innerhalb der Familie, ist infolge des 
schnellen Breitenwachstums ihrer Zaihne breit dreieckig. 

Auch bei dieser Gattung nimmt die Hohe der Zahne nicht in gleichem 
Ma8e zu wie ihre Breite — ein gleichmaBiges Wachstum wiirde der Ra- 
dula eine fiir das Tier untragbare Lange geben — und so wirken auch die 
Zaihne von Oxygyrus trotz ihrer GréBe sehr schlank und feingeformt. 
Form und GréBe der Radula wie der Hinzelzihne deuten aber an, daf 


_ hier eine Entwicklung abschlieBt, denn ein Weitergehen der Evolution 


in der gleichen Richtung, ohne zu unzweckmafigen Bildungen zu fiihren, 
erscheint unméglich. Die Radula von Oxygyrus luxuriert nicht, sie hat 
den _ ,,funktionell zweckmaBigen Ausbildungsgrad noch nicht tiber- 


 schritten‘‘ (KRIEG 1937), sie hat aber, soweit man das beurteilen kann, 
diese Grenze fast erreicht. 


Bemerkenswert ist noch die Ontogenese der jungen Radula. Sie 
weicht insofern von der aller anderen Atlantiden ab, als linke und rechte 
Radulahalfte zuerst ganz auffallend ungleich gro8 sind. Wie es scheint, 
dominiert zuerst immer die morphologisch rechte Seite, d.h., die Seiten- 
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und Randzihne dieser Seite sind auffallend gréBer als die der anderen. 
Damit aber nicht genug. Der einzige (innere) Randzahn, der aut den 
Gliedern dieses Entwicklungsstadiums ausgebildet ist, hat auch eine 
ganz abweichende Form. Er ist nicht nur erheblich dicker, langer und 
starker gekriimmt, als es ihm seiner Lage nach zukéme, sondern endet 
auch mit einer eigenartig verbreiterten runden Spitze. Erst nachdem der 
Gegenzahn der anderen Seite aufgeholt hat und die beiden auBeren 
Randzahne erscheinen, die Asymmetrie der Radula also fast ausgeglichen 
ist, erhalt er seine normale, in keiner Weise von der anderer Atlantiden 
abweichende Form. Beide Randzahne gleichen dann denen der jungen 
Protatlanta und anderer Jugendformen, sie sind verschieden lang und 
flach und gleichmafig gekriimmt. Wie zu erwarten, wachsen sie im wei- 
teren Verlauf der Individualentwicklung schneller als die Seitenzahne, 
sie erhalten die typische Spitzenkrimmung und werden gleich lang, und 
so kommt es auch bei Oxygyrus zu der engen Konzentration aller Zahn- 
spitzen auf dem Mittelteil der Radula. 

Uber die kausalen Zusammenhange dieser, meines Wissens bei Heteropoden 
einzigartigen asymmetrischen Radulaanlage la8t sich vorlaufig nichts aussagen. 


Ebenso kann es noch nicht als sicher betrachtet werden, ob in jedem Fall die rechte 
Radulaseite dominiert. 


III. Die Radulatypen. II. Teil 


Mit Oxygyrus ist die Besprechung einer der beiden Evolutionsreihen | 
der Atlantiden abgeschlossen. Sie enthalt Arten, die in verschiedenen 
Charakteren wie Augenform, Skulptur und Form der Schale und des 
Operculum und vor allem in der Form und Entwicklung der Radula sehr 
deutliche Beziehungen zueinander aufweisen. Ahnlich verhalt es sich mit 
der nun zu behandelnden Gruppe, die die restlichen, in dieser Arbeit 
beschriebenen Arten der Gattung Atlanta enthalt. 

1. Atlanta gaudichaudi Soutnyver (hierzu Abb. 3b, 13b, 28). Zur 
Betrachtung der mutmaflichen Stammformen der hdher stehenden 
Heteropoden — oder besser, der rezenten Arten, die diesen Stammformen 
am ahnlichsten sein diirften — ist es notwendig, wieder zur Ausgangs- 
form Atlanta fusca zuriickzukehren. Nur von ihr aus und im Vergleich 
mit ihr lassen sich die noch zu behandelnden Formen ableiten. Die Art 
Atlanta gaudichaudi, im Habitus nicht oder nur sehr schwer von Atlanta 
lesuewrt zu unterscheiden, verleugnet in Radula- und Augenform nicht 
ihre sehr nahe Verwandtschaft mit Atlanta fusca. Ihre Radula ist 
schmal bandférmig, ohne schnelles Breitenwachstum und relativ klein. 
Die Mittelzihne sind vom urspriinglichen Typ, also mit quadratischer 
Grundplatte, kraftigem, doch nicht auffallend langem Mitteldorn und 
mafig langen Seitenfliigeln. Ihre Form erfahrt im Ablauf der Radula- 
ontogenese nur eine geringe Umwandlung durch Streckung in die Breite 
und maé®ige Kinbuchtung der Vorderkante. 
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Die Seitenzahne erscheinen zuerst als typische zweispitzige Jugend- 
zahne, ein dritter, kleinerer AuBendorn konnte nie festgestellt werden. 
Diese Zweispitzigkeit bleibt auch erhalten, allerdings persistiert die 
auBere Spitze nur in Form eines kleinen Dorns, der, ahnlich den Ver- 
haltnissen bei Atlanta fusca, recht eng an die eigentliche Spitze heran- 
rickt und fast mit ihr verschmilzt. Da er auBerdem klein ist, kann er bei 
adulten Zaihnen leicht iibersehen werden. Trotzdem ist er stets vorhanden. 
Die relativ groBe Innenplatte des Seitenzahns weist keine auffalligen 
Besonderheiten auf. Die Breitenstreckung der Basalplatten ist gering, 
die Zahne sind immer hoch und wenig gekriimmt, wirken also trotz ihrer 
geringen GréBe plump. 


Die Randzahne entsprechen in Form und relativer Lange zuerst den 
Jugendstadien aller Arten. Spater bleiben sie im Wachstum gegeniiber 
den Seitenzahnen deutlich zuriick, sie werden also in den spiter angelegten 
Zahnreihen relativ kirzer. AuBerdem bleiben sie immer verschieden 
lang, so daB alle Zahnspitzen tiber die Breite der Querreihen verteilt sind 
ohne eine Konzentration im Mittelfeld. Der innere Randzahn tragt bei 
Jungtieren immer einen zweiten Dorn, der spater verschwindet. 


Angesichts der groBen Ahnlichkeit mit Atlanta leswewri méchte ich annehmen, 
daB BucHMANN diese Art gemeint hat, wenn er (1924, S. 535) die Zahnformen 
,zweier typischer Atlanta lesueuri zeigt, um die groBe Variationsbreite dieser Art 
zu demonstrieren. Bei der oberen Abbildung handelt es sich zweifellos um Atlanta 
lesueurt, die untere muB dagegen, wenn sie nicht Jugendzahne der gleichen Art 
zeigt, wogegen ihre GroBe spricht, der Art Atlanta gaudichaudi zugewiesen werden. 


Ich muB allerdings gestehen, da ich bei der Klassifizierung der hierher gehéri- 
gen Tiere etwas gewaltsam vorgegangen bin. Bei der Radulabeschreibung von 
Atlanta gaudichaudi gibt Tescx (1906, 1910) ausdriicklich an, daB ein akzessorischer 
AuBendorn bei dieser Art nicht vorkommt. Durch die Freundlichkeit des Leydener 
Museums erhielt ich jedoch ein Exemplar des ,,Systematical Monograph of the 
Atlantidae‘‘ aus dem Besitz von Prof. Trscu, in dem der betreffende Satz mit 
einem Fragezeichen versehen ist. Offenbar war auch TxEscu sich in diesem Fall 
nicht ganz sicher. Der Dorn ist auch in der Tat leicht zu iibersehen. Andererseits 
ist die von mir untersuchte Art nach ihrem Habitus nirgendwo sonst einzureihen, 
es sei denn, man entschlésse sich zur Aufstellung einer neuen Spezies. Soweit das 
mdglich ist, méchte ich jedoch dies vermeiden und weise deshalb die untersuchten 
Tiere der Art zu, mit der sie — abgesehen von dem einen Punkt — gut tiberein- 
stimmen. Die Frage, ob die beiden im Schalenbild so auffallig tibereinstimmenden 
Arten Atlanta gaudichaudi und Atlanta lesueuri etwa extreme Varietiten einer Art 
darstellen, kann mit Sicherheit verneint werden. Allein schon der im ersten Teil 
der Arbeit beschriebene Unterschied in der Augenform unterscheidet beide deutlich 
voneinander. Radula und Einzelzihne sind sehr verschieden geformt und schlieB- 
lich hat Atlanta leswewri relativ und absolut gesehen eine viel gro8ere Radula. 


Wieweit Atlanta gaudichaudi variiert, laBt sich nach meinen bisherigen 
Untersuchungen nicht feststellen. Zwar stand mir sehr umfangreiches 
Material zur Verfiigung, jedoch nur aus verhaltnismaBig wenigen Fangen. 
Tiere aus dem siidwestlichen Atlantik, etwa Hohe La Plata-Miindung 
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und solche aus dem éstlichen Pazific, etwa Hohe von Lima, zeigten 
keine oder nur sehr unbedeutende Unterschiede. 

2. Atlanta peroni Lesunur. (Hierzu Abb. 3c, 13¢, 29.) Obwohl die 
nun zu beschreibende Art, abgesehen von der absoluten GroBe, viel 
Ahnlichkeit mit der soeben untersuchten Aflanta gaudichaudi hat, 
mochte ich sie, als Typus der ganzen Gattung, doch gesondert behan- 
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Abb. 28a—ec. Atlanta gaudichaudi. a Radula total, Ma®Bstab 50 u. Sehr urspriingliche 

schmale Bandform. b Ausschnitt aus der adulten Radula, Ma&stab 30 uw. ec Seitenzahn des 

erwachsenen Tieres, MaBstab 15 . Man sieht, daB der AuBendorn eng an die Hauptspitze 
heranriickt, er kann leicht tibersehen werden % 


deln. Bei der vollig willkiirlichen Einteilung der einzelnen Formgruppen 
versteht sich von selbst, daB es genauso berechtigt gewesen ware, beide 
Arten in einer Gruppe zu behandeln. 


Entsprechend der GroBe des Tieres — Atlanta peroni ist ja die gréBte 
Art der Gattung und wird in dieser Hinsicht nur noch von Oxygyrus 
erreicht — ist ihre Radula absolut gesehen sehr groB. Relativ dagegen 
kann sie fast klein genannt werden, verglichen jedenfalls mit der anderer 
Arten wie Atlanta lesueuri beispielsweise. Wie iiberall, zeigt sich das 
schon auBerlich in der RiisselgréBe. Atlanta peroni hat eine schlanke 
Proboscis mit verhaltnismaBig schwach entwickelter Buccalmasse. Die 
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Radula selbst ist bandférmig, also fast gleichbleibend breit. Sie zeigt 
die schon geschilderte Eigentiimlichkeit, daB die vordersten Zahnreihen, 
also die altesten Zihne, von einer bestimmten RadulagréBe an der Spitze 
des Bandes abgestoBen werden, wahrscheinlich in etwa demselben Tempo, 
in dem sie in der Radulascheide nachwachsen. Atlanta peroni hat also 
eine recht geringe und konstante Querreihenzahl. 

Am deutlichsten wird dies in der folgenden Tabelle, die gleichzeitig 
sehr schén den Unterschied im Verhaltnis zwischen Radulawachstum und 
Gliederzahl bei zwei einander so nahestehenden Arten wie Atlanta peroni 
und Atlanta gaudichaudi zeigt. Bei der ersten bleibt die Querreihenzahl 
ab einer bestimmten Radulalainge fast konstant — nur ein Tier von acht 
willkirlich ausgewahlten Exemplaren aus verschiedenen Fangen macht 
eine Ausnahme — bei der zweiten dagegen nimmt die Zahnreihenzahl fast 
gleichmaBig zu, je langer die Ra- 


dula wird. Atlanta peroni Atlanta gaudichaudi 
Die Mittelzihne von Atlanta Lange der| Rei- | Lange der | Rei- 

peroni zeigen keine besonderen Ab- “TEA Memeaod Wee ean | EN 

weichungen von dem_ bekannten 

urspriinglichen Typ. Kommen hier 890 

und da solche Abweichungen vor, ae 

so empfiehlt es sich — iibrigens bei 1390 

allen Arten — sie mit Vorsicht zu 1410 

beurteilen, denn wie die Unter- oy 

suchungen ergaben, variieren die 1760 


Tiere einer Art und sogar aus einem 

Fang oft betrachtlich hinsichtlich der relativen Lange der Mittelzahn- 
dornen oder der Seitenfliigel oder auch der Einbuchtung der Vorder- 
kante. Der Dorn ist jedenfalls bei allen Tieren dieser Art kraftig ent- 
wickelt und recht lang, ebenso die Seitenfliigel. 

Die Seitenzahne, kurz, hoch und wenig gekriimmt, ahneln in Form 
und relativer Hohe und Breite sehr denen der vorher beschriebenen Art, 
abgesehen davon, daB, soweit beobachtet, der ebenfalls persistierende 
AuBendorn niemals zur Verschmelzung mit der Hauptspitze neigt, 
sondern im Gegenteil bei den spater gebildeten Zahnen nach auBen, also 
von der Zahnspitze wegriickt. Die ersten Seitenzihne des Jungtieres 
zeigen als Besonderheit neben ihren reguliren zwei Spitzen eine Art 
modifizierten dritten Dorn, eine kleine breit dreieckige Platte, abnlich 
dem AuBendornrudiment bei Protatlanta oder Oxygyrus. Die Haupt- 
spitze des Seitenzahns ist bei adulten Stadien immer jang und kraftig 
entwickelt, wie es iiberhaupt ein Charakteristicum dieser Evolutions- 
reihe ist, eine im Verhaltnis zur Basalplatte sehr lange Seitenzahnspitze 
auszubilden. Die Innenplatte ist lang und, verglichen mit der Basal- 


platte, recht schmal. 
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Die Randzahnreihen beginnen an der Radulaspitze junger Tiere mit 
Formen, die mit breiter Basis gelenken, verschieden lang und iber 
ihre ganze Lange hinweg schwach und gleichmaBig gekriimmt sind, also 
den normalen Jugendtyp reprasentieren. Der innere tragt in diesem Sta- 
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Abb. 29a—d. Atlanta peroni. a Radula total, MaBstab 200 uw. b Ausschnitt aus der adulten 

Radula, MaBstab 30 ~. Das Verhiiltnis zwischen Seiten- und Randzahngrée variiert bei 

dieser Art betraichtlich. Immer aber sind die Randzadhne deutlich kiirzer als die entspre- 

chenden Seitenzihne. c Ausschnitt aus der Radula eines sehr jungen Tieres, MaBstab 15 p. 

Die Zweispitzigkeit der inneren Randzihne in diesem Entwicklungsstadium ist gut zu 
erkennen. d Adulter Seitenzahn, MaBstab 20 « 


dium eine sehr deutliche zweite Spitze. Weiter nach hinten zu kriimmen 
sich die Zihne immer starker, bleiben aber stets von verschiedener Linge 
und verkiirzen sich relativ, zeigen also innerhalb der Radula ein sehr 
ausgepragtes negativ allometrisches Wachstum. Bei eingeklappten Rand- 
zihnen wird infolgedessen die Liicke zwischen ihren Spitzen und dem 
AuBendorn des Lateralzahns um so weiter sein, je alter das Tier ist. Aller- 
dings mu betont werden, da8 in dieser Hinsicht die Art betrachtlich 
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variiert, so da8 es nicht ratsam ist, diesem an sich sehr auffalligen Kri- 
terium allein eine allzu groBe taxonomische Bedeutung beizumessen. 
Diese Neigung zu variieren kann auch an Tieren aus einem Fang festgestellt 
werden und erstreckt sich auch auf andere Merkmale als das geschilderte. Dessen 
ungeachtet bleibt die Radula von Atlanta peroni doch stets so charakteristisch, daB 
die schon an sich leicht kenntliche Art nach meinen Erfahrungen in jedem Fall 
sicher zu bestimmen ist. Trotz Untersuchungen sehr umfangreichen Materials aus 
allen Ozeanen konnte ich keinen Hinweis auf eine etwaige regionale Rassenbildung 
finden. Endgiiltiges 148t sich hierzu allerdings auch erst dann sagen, wenn die 
Variationsbreite der Art wenigstens ungefahr iiberschaut werden kann. 


In seiner 1949 erschienenen letzten Arbeit beschreibt Tescu die Art Atlanta 
gaudichaudi, laBt aber trotzdem die Frage offen, ob diese nicht doch identisch sei 
mit Atlanta peront. Zu dieser Vermutung kommt er durch die Beobachtung, daB 
ein fiir Atlanta gaudichaudi angeblich spezifisches Merkmal, der braunlich-gelbliche 
Kielansatz entlang der Schale, auch bei Atlanta peroni vorkommt. Dasselbe stellte 
sich auch bei meinen Untersuchungen heraus. Alle Tiere, die entweder von friitheren 
Bearbeitern als Atlanta gaudichaudi bezeichnet worden waren oder von mir selbst 
auf Grund des eben genannten Merkmals herausgelesen und untersucht wurden, 
konnten als typische Atlanta peroni bestimmt werden. Da von den Tieren, die ich 
der Art Atlanta gaudichaudi zugeordnet habe, ein Teil eine braunliche Linie am 
Kielansatz aufwies, andere aber nicht, und schlieBlich auch einzelne Tiere von 
Atlanta lesuewrt dasselbe Merkmal aufwiesen, ist es sicher, daB ihm keinerlei 
-taxonomische Bedeutung zukommt. 


3. Atlanta inclinata SoutEyvetr (hierzu Abb. 3d, 13d, 30). Es 
bereitet keine Schwierigkeiten, die nun zu beschreibende Form, Atlanta 
inclinata von Atlanta peroni abzuleiten. Beide Radulen ahneln einander 
bei fliichtiger Betrachtung auBerordentlich, ohne aber miteinander ver- 
wechselt werden zu kénnen. Im Gesamthabitus der Art fallt vor allem 
die gegen die Ebene des letzten Umganges deutlich gekippte Spira auf 
und die relativ groBe und kraftige Proboscis. Im Gegensatz zu der An- 
sicht von TEscu (1949) ist die Kippung der Spira aber kein spezifisches 
Merkmal, da sie in derselben Ausbildung noch einer anderen noch zu 
beschreibenden Art zukommt, die sich sonst aber sehr deutlich von 
Atlanta inclinata unterscheidet, ein weiterer Beweis fiir die Fragwiirdig- 
keit der Artbestimmung nur nach Schalenmerkmalen. 


Entsprechend der groen Proboscis ist auch die Radula von Atlanta 
inclinata relativ groB. Ebenso wie die von Atlanta perons ist sie bandfor- 
mig, nimmt also nur langsam an Breite zu, auch ihre Zahne sind hoch 
und sehr gedrungen gebaut und auch bei ihr werden an der Radulaspitze 
Zahne abgestoBen, so da die Gliederzahl niedrig und recht konstant 
bleibt. Die Mittelzihne tragen an hoher und breiter Grundplatte vom 
urspriinglichen Typ einen auffallend langen, mit breiter Basis ansetzenden 
Mitteldorn und kraftige, seitlich weit ausladende Seitenfliigel. Der Vor- 
derrand der Basalplatte ist mehr oder weniger tief ausgebuchtet, die 
Zahnform andert sich wenig im Verlauf der Ontogenese. 
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Die Seitenzahne verlieren ihre im Jugendstadium stets wohlentwickel- 
ten AuBenspitzen sehr bald, erhalten bleibt aber in allen untersuchten 
Fallen eine sehr charakteristische senkrechte kleine Leiste oder Kante 
auf der Oberseite der Basalplatte und zwar am Hinterrand des Zahns, 
die gewissermafen die Stelle markiert, an der die riickgebildete AuBen- 


Abb. 30a—e,. Atlanta inclinata. a Total, MaBstab 100 u. b Ausschnitt aus einer fast 
erwachsenen Radula, MaBstab 30 «. Die Randziaihne werden noch linger und untereinander 
fast gleich lang. Man beachte die Ahnlichkeit der gedrungenen Zaihne mit denen yon 
Atlanta peroni. ce Seitenzahn eines fast erwachsenen Tieres. (Definitive Zahnform.) 
MaBstab 30 u . 


spitze saB. Die Seitenzahnspitze selbst ist auffallend lang und kraftig, 
besonders verglichen mit der geringen Breite der Grundplatte des Zahns. 
Ebenfalls sehr lang ist die relativ schmale Innenplatte, die immer soweit 
nach der Radulamitte hin vorgreift, daB sie den Rand des entsprechenden 
Mittelzahns weit tiberlappt. Ihr Hinterrand ist stets deutlich schneiden- 
artig vorgebuchtet, ahnlich wie es bei Atlanta inflata und Atlanta lesueuri 
der Fall ist. 

Die Randzahne der adulten Querreihen sind stark und fast gleich- 
mabig tiber ihre ganze Linge hinweg gekriimmt, ahneln in dieser Hin- 
sicht also denen von Atlanta peroni. Dagegen sind sie aber etwa gleich 
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lang und stehen dem entsprechenden Seitenzahn an Lange nur wenig 
nach. So kommt es also auch bei Atlanta inclinata zu einer sehr deutlichen 
Konzentration der Zahnspitzen im Mittelfeld der Radula, wie sie fiir die 
héher entwickelten Vertreter der anderen Artenreihe charakteristisch ist. 

Abgesehen von dem geringen Breitenwachstum dieser Radula bestehen auf- 
fallige Ahnlichkeiten zwischen ihr und der von Carinaria. Hier wie dort findet man 
die gleichen sehr kraftigen Seitenzihne mit den iiberlangen Spitzen und die gleich- 
mafig und stark gekriimmten, langen Randzahne. So erscheint die Verbindung zu den 
Carinariiden, wenigstens was die Radulaentwicklung anbetrifft, von dieser Art aus 
leichter denkbar, als von irgendeiner anderen. Dies ist natiirlich eine Vermutung, 
gegen die sich viel anfiihren lieBe, besonders hinsichtlich des Fehlens auffalliger 
Reduktionserscheinungen an der Schale, doch steht fest, daB neben Atlanta lesueuri 
— deren Radula-Evolution nicht in Richtung der Carinariiden verlauft — Atlanta 
inclinata die héchstentwickelte Radula tragt, die in dieser Artenreihe vorkommt. 

Trotzdem sind die Formanderungen der einzelnen Zahntypen wahrend 
der ontogenetischen Entwicklung des Organs wenig auffallig. Selbst- 
verstandlich gleicht die Jugend-Radula ganz der aller iibrigen Arten, 
sowohl was die Lange und Kriimmung der Randzahne, als auch was die 
Form der Mittel- und Seitenzahne betrifft. Leider standen mir keine sehr 
jungen Tiere dieser Art zur Verfiigung, so daB8 vorlaufig unentschieden 
bleiben mu8, ob die jiingsten Seitenzahne einen dritten Dorn aufweisen 
oder nicht. Bei der offenkundlichen Entwicklungshohe der Radula ist es 
an sich nicht zu erwarten, doch, wie das Beispiel von Atlanta inflata 
lehrt, keineswegs unmoglich. Offenbar zeigt die Art wenig Neigung zu 
variieren. Tiere aus dem Atlantik, dem Indischen und dem Pazifischen 
Ozean boten im wesentlichen immer das gleiche Bild. Im Mittelmeer 
scheint die Art nicht vorzukommen. 


4. Atlanta lesueuri SouLnyET (hierzu Abb. 4b, 13e, 31). Ebenso- 
wenig variabel wie Atlanta inclinata scheint auch die nun zu behandelnde 
Art zu sein. Atlanta lesueuri stellt, was die Form ihrer Radula wie auch 
der Einzelzahne betrifft, einen klar abgegrenzten Typ dar, der besonders 
durch die relative GréBe und das schnelle Breitenwachstum dieses 
Organs gekennzeichnet ist. Ihre Schale ist sehr flach, scheibenformig, mit 
kaum entwickelter Spira und sehr flachem Miindungsquerschnitt. Der 
Kiel dringt, wie bei allen Arten dieser Reihe, tief zwischen die letzten 
Windungen der Schale ein. Der Hauptunterschied gegeniiber der sonst 
sehr ahnlichen Aélanta peroni besteht in der geringeren GroBe, geringeren 
Windungszahl (etwa 3) und dem sehr viel schnelleren relativen Wachs- 
tum der Schale, so daB die letzte Windung mehr als bei jeder anderen 
Atlantiden Habitus und GréBe der Schale bestimmt. Bei Jungtieren 
beider Arten ist, wie immer, die Unterscheidung schwieriger, doch fallt 
auch hier bei Betrachtung in Kantenansicht die flachere Spira von 
Atlanta lesueuri auf. Dagegen ist diese Art nach meinen Untersuchungen 
von Atlanta gaudichaudi nur nach der Augenform und der geringeren 
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Starke der Proboscis — und selbstverstandlich der Radulaform — zu 
unterscheiden, nicht aber mit Sicherheit nach der Form der Schale. 

Die Radula, die auch bei adulten Tieren sémtliche Zahnformen ihrer 
ontogenetischen Entwicklung zeigt, da die Jugendzahne an der Radula- 
spitze nicht abgestoBen werden, beginnt mit Mittelzihnen vom Atlanta 
fusca-Typ. Das gleiche gilt auch fiir die Seiten- und ebenso fiir die Rand- 
zahne, von denen der innere sogar zweispitzig ist. Der Mittelzahn wird 
im Verlauf der ontogenetischen Entwicklung deutlich breiter und relativ 
flach. Seine Vorderkante buchtet sich stets mehr oder weniger tief ein. 
Mitteldorn und Seitenfliigel sind immer wohlentwickelt, fallen aber nie 
durch besondere Lange auf. In der Art der Insertion des Mitteldorns an 
der Basalplatte variiert die Art insofern auffallig, als dieser einmal 
unmittelbar der hinteren Kante aufsitzt, ein anderes Mal wieder der 
Plattenoberseite, so daB seine Basis nach vorn auf die Platte hinauf ver- 
schoben ist. Ebenso sind Seitenfliigel und Dorn gewohnlich zwar etwa 
gleich lang, doch kann auch der Dorn kiirzer sein oder umgekehrt, kurz, 
die Variabilitat dieses Zahns ist, wie bei den meisten Arten verhaltnis- 
maBig groB, beschrankt sich aber auf kleine, meist unauffallige Ver- 
anderungen. 

Die Seitenzahne strecken sich im Verlauf ihrer Entwicklung von Glied 
zu Glied schnell in die Breite, ihre AuBenspitze wird véllig rickgebildet. 
Im Gegensatz zu vergleichbaren Arten, wie Atlanta inflata oder Prot- 
atlanta souleyeti aber, nehmen die Zahne gleichzeitig betrachtlich an Héhe 
zu, so da} sie zwar ebenfalls sehr gestreckt erscheinen, aber doch viel 
massiger und kraftiger sind als die der genannten Arten. Die, verglichen 
mit der ZahngréBe, recht kleine Innenplatte entwickelt bei adulten 
Zahnen an ihrer Hinterkante eine deutliche schneidenartige Vorwélbung, 
ahnlich der bei Atlanta inflata und Atlanta inclinata. Ganz allgemein 
ahneln die Radulen von Aélanta inflata und Atlanta lesweuri einander, 
zumindest bei fliichtiger Betrachtung. Die Unterschiede bestehen be- 
sonders in der sehr verschiedenen GréBe — Atlanta lesueuri hat auch bei 
gleicher KérpergréBe eine viel starkere Radula — in dem Hohen-Breiten- 
Verhaltnis der Seitenzihne, die bei Atlanta inflata viel gestreckter sind, 
und darin, da der Dorn des Mittelzahns bei Atlanta inflata zuriick- 
gebildet wird, waihrend er bei Atlanta lesueuri seine relative GroBe stets 
beibehalt. 

Die kurzen, flach gebogenen und untereinander verschieden langen 
Randzihne der Jugend-Radula strecken sich ebenfalls schnell in die 
Linge und erhalten dann die auch fiir diese Art charakteristische starke 
Spitzeneinkrimmung. Der Langenunterschied zwischen den Zahnen 
einer Seite gleicht sich véllig aus und ihre Spitzen schieben sich von 
Reihe zu Reihe der Radulamitte immer naher, bis sie schlieBlich die 
entsprechenden Seitenzahnspitzen decken, sie wachsen also deutlich 
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positiv allometrisch. Das beschriebene definitive Radulabild ist bei 
dieser Art relativ friih erreicht — lange bevor das Tier ausgewachsen ist — 


und bleibt unverandert bestehen, gleichgiiltig, wie viele Querreihen noch 
angelegt werden. 


- Abb. 31a—d. Atlanta lesueuri. a Total, MaBstab 200 u. b Ausschnitt aus der Radula- 


spitze, MaBstab 30 ». Man erkennt die zweispitzigen Seitenzihne und — allerdings nur 
undeutlich — die Zweispitzigkeit der inneren Randzihne. c Ausschnitt aus der adulten 
Radula. Ma&stab 30 uw. d Definitive Zahnform, MaBstab 30 u 


In all den aufgefiihrten Kriterien kann die Art, ebenso wie alle 


_ anderen, variieren, doch halten sich die beobachteten Abweichungen von 


der typischen Form stets innerhalb eines Rahmens, der die Identitit der 
untersuchten Tiere nicht in Zweifel stellt. Die Frage nach der etwaigen 
Bildung geographischer Rassen bei dieser Art mu8 ebenso wie bei den 
anderen und aus den gleichen Griinden vorlaufig unentschieden bleiben, 


j doch zeigten Tiere aus den verschiedenen Ozeanen keine sehr auffalligen 
Unterschiede. 


IV. Beschreibung einer neuen Art und der unbestimmbaren Tiere im 


; untersuchten Material 
1. Atlanta megalope n. sp. (hierzu Abb. 4a, 13f, 21, 32). Von den 


-neun untersuchten Tieren dieser Art fanden sich vier in einem Fang mit 


der Ortsangabe: Sansibar, drei in einem zweiten Fang aus dem Indischen 
Ozean — ohne genauere Fangortbezeichnung — und zwei stammen aus 
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einer Atlantischen Fangprobe, ebenfalls ohne weitere Fangortangaben. 
In allen drei Fangen kam die Art vergesellschaftet mit Atlanta peront und 
Atlanta inclinata vor. 

Beschreibung. Schale farblos, hyalin oder weiB, recht fragil, ohne aut- 
fallige Oberflichenskulptur. Kiel kalkig, hoch, etwa einen halben Um- 
gang weit zwischen die letzten Windungen eindringend und nach der 
Schalenmiindung zu flach verstreichend. GréBe der Tiere etwa 6 mm. 
Windungszahl 6—7. Die Spira steht nicht senkrecht auf der Ebene des 
letzten Umganges, sondern ist gegen sie in einem deutlichen Winkel ab- 
gekippt. Die Spitze der Spira weist bei Aufsicht von oben und bei aus- 
gewachsenen (also etwa 6mm grofen) Tieren in dieselbe Richtung wie 
die Schalenmiindung. Besonders auffallig ist die ungewohnliche GréBe 
der Augen mit einem zwei- bis dreimal gréBeren Linsendurchmesser als 
bei gleich groBen Tieren von Atlanta inclinata, Atlanta peroni oder 
Atlanta lesueurt. 


Bevor ich zur Beschreibung der Radula tibergehe, méchte ich tiber den taxono- 
mischen Wert der bisherigen Beschreibung noch einiges sagen. Mit Ausnahme der 
AugengréBe — die auch zur Untersuchung des ersten Exemplars Anlai gab — 
unterscheidet sich die Beschreibung in keinem Punkt von der, die auf Atlanta 
inclinata zutrifft. Es ist also nach den bisherigen Befunden unméglich, diese beiden 
Arten nach der Form und Gré8e ihrer Schalen voneinander zu trennen. Es bestiinde 
also die Moglichkeit, Atlanta megalope als eine groBaugige Varietat von Atlanta 
inclhinata aufzufassen. Dem widersprechen aber die Befunde der Radulaunter- 
suchung so eindeutig, daB ich mich zur Aufstellung einer eigenen Art veranlaBt 
sah, zumal auch keine altere Beschreibung in allen Punkten auch nur annaherungs- 
weise auf die Tiere zutraf. 

Radula. Auch bei Atlanta megalope werden ab einem bestimmten 
Entwicklungsstadium des Organs an der Radulaspitze die erstgebildeten 
Zaihne abgestoken, so daB man bei erwachsenen Tieren vergeblich nach 
den ersten charakteristischen Jugendzahnen sucht. Dies und der Um- 
stand, daB mir keine Jungtiere zur Untersuchung vorlagen, gestattet keine 
genauen Angaben tiber die Zahnformen der Radulaspitze. Indessen 
1aBt sich vermuten, daB auch bei dieser Art die Verhaltnisse denen aller 
anderen Arten gleichen, denn die untersuchten Zahnformen kommen 
dem normalen Jugendtyp immer naher je kleiner sie sind. Sehr cha- 
rakteristisch und, weil wenig variabel, taxonomisch wertvoll ist die 
Form der adulten Mittelzihne. Zuerst ganz dem _ urspriinglichen 
(Atlanta fusca-)Typ gleichend, erhalten sie in den spéiter angelegten 
Zahnreihen eine immer deutlicher in die Breite gestreckte, spangenartige 
Grundplatte mit schmalen, langen, weit ausladenden und fast Oxygyrus- 
artig eingekriimmten Seitenfliigeln. Der der Grundplatte aufsitzende 
Dorn ist auffallend lang und schlank, die Plattenvorderkante gerade bis 
flach konvex ausgebuchtet. Wie schon gesagt ist diese Form der Zahne 
sehr konstant und tritt bei allen untersuchten Tieren vollig gleich auf. 

Ebenso charakteristisch ist die Form der adulten Lateralzahne, Ne- 
ben der langen und kraftigen Hauptspitze tragen sie auf einer flachen 
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Leiste, wie sie 4hnlich auch bei Aéflanta peroni ausgebildet ist, einen langen, 
sehr schlanken Au8endorn als ansehnliches Relikt der bei J ungtieren aus- 
gebildeten zweiten Spitze. Schon dieser sehr auffallige AuBendorn laBt 
eine etwaige Verwechslung mit Atlanta inclinata nicht zu. Die Zahn- 
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Abb. 32a—d. Atlanta megalope n. sp. a Radula total, MaBstab 100 ~. b,c Ausschnitte 


aus zwei adulten Radulen, die die Variationsbreite der Art zeigen. d Adulter Seitenzahn, 
MaB8stab 30 uw. Man beachte die charakteristische eckige Form der Innenplatte und die 
Gr6éBe des AuBendorns. MaBstaibe 30 ”. Die Form der Mittel- und Seitenzahne ist sehr 
konstant, die relative Lange der Randzihne variiert in weiten Grenzen. Beide Radulen 
unterscheiden sich ungeachtet dieser Variabilitit deutlich von der von Atlanta inclinata 


innenplatte ist breit und auffallend eckig, wie tiberhaupt die Zaéhne im 
Verband der Radula einen balkenartig starren und eckigen Kindruck 
machen, der sich aber besser erkennen als beschreiben la8t. Die Basal- 
platten der Lateralzihne sind maBig hoch und ziemlich breit gestreckt. 

In der Form und GréBe der Marginalzihne allerdings variiert die Art 
ganz betrachtlich, oder, besser gesagt, es treten zwei scharf getrennte 
Typen auf, die nach den bisherigen Befunden nicht durch Ubergange 
miteinander verbunden sind. Ich gebe zuerst die Definition der Radulen 
aus dem Atlantik und dem Sansibar-Fund. Die Randzaéhne beginnen in 

16% 
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jedem Fall mit urspriinglichen Formen, sie sind also verschieden lang, 
flach und gleichmafig gekriimmt. In den spater angelegten Gliedern 
werden duerer und innerer Randzahn gleich lang und beide krimmen 
sich tiber ihre ganze Lange stark hakenartig ein. Ihr Wachstum verlauft 
gegeniiber den anderen Zahnen deutlich negativ allometrisch, sie sind 
also bei den definitiven Radulagliedern relativ sehr kurz und nehmen 
am Breitenwachstum der Radula kaum teil. Die Folge davon ist, daB 
zwischen den eng zusammenliegenden Randzahnspitzen und den ent- 
sprechenden Seitenzahndornen eine sehr charakteristische weite Licke 
klafft (Abb. 32¢c). 

Die drei restlichen Tiere aus dem nicht naher lokalisierten Fang aus 
dem Indik weichen von diesem Bild nicht unwesentlich ab (Abb. 32 b). Hier 
sind die Randzahne relativ viel linger, wenn sie auch in keinem Fall die 
Lange ihrer Seitenzahne erreichen, sie sind flacher gekrimmt und deut- 
lich verschieden lang. So gering diese Unterschiede angesichts der deut- 
lichen Ubereinstimmung der anderen Zahnformen, der AugengroBe und 
der Form der ganzen Radula auch erscheinen mégen, verandern sie doch 
wie die Abbildungen zeigen, das Gesamtbild der Radula so wesentlich, 
daB man zuerst Miihe hat, beide Radulen derselben Art zuzuschreiben. 
Es ist dies der einzige Fall, in dem ich mich gezwungen sah, Tiere in einer 
Art zusammenzufassen, deren Radulen zumindest auf den ersten Blick 
nicht sehr viel Ahnlichkeit miteinander aufweisen. 

Die von BucHMANN (1924) als Atlanta inclinata beschriebenen Tiere gehéren 
nach seiner Abb. 29, 2e, 2g, 21,8. 535 jedenfalls der neubeschriebenen Art an, 
und zwar dem zweiten Typ. Da BucuMANN seine Tiere nach der Schalenform 
bestimmte und der Radula keinen taxonomischen Wert beima, beschrieb er seine 
Exemplare als Atlanta inclinata und nahm das Vorhandensein des dieser Art nach 
Trscu (1906) fehlenden akzessorischen Dorns als einen weiteren AnlaB, die Zahn- 
form als Bestimmungsmerkmal abzulehnen. Auch die von BUCHMANN untersuchten 
Tiere stammen aus dem Indischen Ozean. 

Ungeachtet der verschiedenen Randzahnformen erlauben aber die 
Radulen von Atlanta inclinata und Atlanta megalope in jedem Fall eine 
sichere Unterscheidung beider Arten, wie ein Vergleich der Abbildungen 
zeigt. Die Form der Mittel- und Seitenzahne sowie die viel geringere 
GréBe der ganzen Radula bei Atlanta megalope lassen keine Verwechs- 
lung zu. Inwieweit die AugengréBe variabel innerhalb der beiden Arten 
ist, vermag ich nicht zu entscheiden, doch lieBen sich bei allen bisher 
untersuchten Tieren die GréBenunterschiede leicht erkennen. 

2. Unbestimmbare Tiere im untersuchten Material. Als unbestimmbar sollen hier 
alle diejenigen Tiere bezeichnet werden, deren Radula eine sichere Einordnung in 


eine der hier beschriebenen Arten nicht gestattet, oder die nach ihrer Radula- und 
Zahnform zu urteilen, einer anderen Art angehéren, als ihre Schalen-, Augen- oder 
Operculumform erwarten laBt. 

Im Verlauf der Arbeit wurden insgesamt 171 Radulapraparate von Tieren aller 
hier besprochenen Arten angefertigt. Zahlt man hierzu noch eine Anzahl Tiere, 
deren Radulen zwar prapariert und untersucht, nicht aber als Dauerpraparat auf- . 
bewahrt wurden, so diirfte sich die Zahl der genau untersuchten Tiere auf minde- 
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stens 200 erhéhen. Diese Anzahl ist die Auswahl aus mehr als 1000 durchbestimm- 
ten Tieren, die natiirlich nicht alle prapariert werden durften und konnten. Da 
jeder Fangprobe einige Tiere zur genauen Untersuchung entnommen wurden, kann 
man sagen, da die Bestimmung der iibrigen mit ,,an Sicherheit grenzender Wahr- 
scheinlichkeit“ erfolegte, doch wurde bereits ausgefiihrt, daB einer solchen Bestim- 
mung stets nur ein — wenn auch normalerweise sehr hoher — Wahrscheinlichkeits- 
wert zukommt. 

Von den praparierten Tieren erwiesen sich elf als vorliufig unbestimmbar, 
also 5—6%. Fiinf dieser Tiere kénnen allerdings nur mit Vorbehalt hier ge- 
nannt werden, da sie eher Vertreter zweier eigener Arten zu sein scheinen als 
irregulare Mischungen verschiedener beschriebener Artcharaktere. Eine Entschei- 
dung dariiber kann aber zur Zeit noch nicht getroffen werden. Alle sechs restlichen 
Tiere zeigten eine Vereinigung verschiedener Artcharaktere, so drei von Merkmalen 
der Arten Ailanta lesueurt und Atlanta gaudichaudi oder Atlanta fusca und eine 
von Atlanta megalope und méglicherweise Atlanta lesueurt. Zwei weitere, im Habitus 
ganz typischen Atlanta peroni gleichend, hatten entweder Seitenzahne wie Atlanta 
fusca oder stimmten in ihrer Radula ganz mit Atlanta inclinata iiberein. 


G. SchluBbemerkungen 

Am SchluB der vorliegenden Arbeit muB festgestellt werden, daB das 
urspriingliche Ziel, eine abgeschlossene Systematik der Atlantiden zu 
schaffen, nicht erreicht werden konnte. So laBt sich noch keine bestimmte 
Aussage tiber die Zahl aller tiberhaupt existierenden Arten machen, doch 
ist diese jedenfalls gréBer als Tescu (1949) annimmt und umfaBt wahr- 
scheinlich auch mehr Arten, als hier beschrieben wurden. Als wichtigstes 
Ergebnis in systematischer Hinsicht darf die Bestatigung der Annahme 
genannt werden, da8 die Radula der Atlantiden eine Unterscheidung der 
Arten mit groBer Sicherheit gestattet. Damit ist die Methode fir eine 
umfassende Neubearbeitung der Systematik der Familie gegeben. 

Weiterhin ware es eine interessante Frage, ob eine gentigend exakte 
Klassifizierungsmethode gegebenenfalls die Mdéglichkeit béte, Vor- 
kommen und Verbreitung geographischer Rassen bei den Heteropoden 
zu untersuchen. Solche Rassen kénnten aber wertvolle Hinweise auf die 
Existenz pelagischer Biozénosen geben, iiber die unsere Kenntnisse noch 
sehr liickenhaft sind. Als wichtigste groBréumige Schranken fiir die 
ungehinderte Ausbreitung und Durchmischung von ausgeprigten Warm- 
wasserplanktonten miissen naturgema8 die kontinentalen Sperren be- 
trachtet werden, die mit ihren Auslaufern bis in boreale und subpolare 
Wassermassen reichend eine untiberwindliche Barre fiir die zirkum- 
tropische Besiedlung aller Ozeane mit diesen Arten darstellen. So besteht 
also durchaus die Méglichkeit, da eine kosmopolite Atlantidenart im 
Indopazifik andere Rassen entwickelt hat als im Atlantik. 

Es ist kein Beweis gegen die Existenz solcher geographischer Rassen, 
wenn sich in dem hier untersuchten Material keine Anhaltspunkte dafiir 
fanden. Die Variationsbreite der einzelnen Arten in der Form der Ra- 
dula — die von Art zu Art jedenfalls verschieden groB ist — miifte erst 
genauer bekannt sein, um eine Einteilung in deutlich abgrenzbare Rassen 
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durchfiihren zu kénnen. AuSerdem bedarf es zu solchen Untersuchungen 
nicht nur eines sehr umfangreichen Materials, sondern dieses Material 
mu8 auch genaue Angaben iiber Fundort, Zeit, Fangtiefe, und die wich- 
tigsten hydrographischen Faktoren enthalten. 


Der groBte Teil des von mir untersuchten Materials war zwar mit 
Fundortangaben versehen, alle iibrigen Daten fehlten jedoch und auch 
diese Ortsangaben waren mitunter recht ungenau. Das selbstgesammelte 
Material aber war in den Correnten der Strafe von Messina gefischt 
worden, einer fiir den Reichtum an Plankton mit Recht bertthmten 
Meerenge, die aber stets nur eine ganz unkontrollierbare Anreicherung 
der Triimmer verschiedenster HochseebiozOnosen zeigt, wie sie die ge- 
zeitenbedingten Stromungen herbeifthren. 


Als wichtigstes Ergebnis der Untersuchungen ist die Erkenntnis zu 
nennen, dafB die Atlantiden-Radula [nach STERKIs (1893) Befunden an 
Pulmonaten, vielleicht die Radula aller Gastropoden] im Verlauf der 
Individualentwicklung thres Trdgers einen gesetzemapigen Wandel ihrer 
Zahnformen mitmacht, bec dem phylogenetisch dltere Formen im Sinne des 
Naefschen Gesetzes rekapituliert werden. Ob nun die hypothetisch auf- 
gestellten Evolutionsreihen als absolut richtig und als die einzig mdgli- 
chen anzusehen sind oder nicht — sicher ist jedenfalls, daB die vorliegen- 
den Befunde eine Deutung der Evolution der Atlantiden-Radula und 
wahrscheinlich auch der sie tragenden Arten anbieten. 


Neben der Vertiefung und Sicherung der gewonnenen Ergebnisse im 
Rahmen der Familie der Atlantiden ware die Untersuchung der iibrigen 
Heteropodenfamilien von groBer Wichtigkeit. Es wurde schon darauf 
hingewiesen, daf’ auch hier Anzeichen fiir ein ahnliches Verhalten vor- 
liegen, wie es auch zu erwarten ist. Nicht nur die Frage nach der Evolu- 
tion, sondern auch nach der Klérung der verworrenen Systematik 
kénnte von hier aus einer Lésung nahergebracht werden. Die Mdglich- 
keiten sind etwas ungiinstiger, da alle Vertreter dieser Familien relativ 
wenig-gliedrige Radulen tragen, die Einzel-Radula also nur einen engen 
Kvolutionsabschnitt zeigt. SchlieBlich ist dann die Frage zu priifen, ob 
bei anderen Gastropodengruppen, vielleicht auch den Cephalopoden, 
analoge Evolutionsgiinge vorkommen. Es ware also zu priifen, ob der 
Molluskenradula allgemein, unter Beriicksichtigung des Formenwandels 
ihrer Zahne im Verlauf der Ontogenese, eine Bedeutung fiir die Frage 


nach der Evolution der einzelnen systematischen Gruppen innerhalb des 
natiirlichen Systems zukommt. 


Zusammenfassung 


1. Bau und Funktion der tanioglossen Radula, insbesondere der 
Heteropoden-Radula werden besprochen. 
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2. Dabei wird festgestellt, daB, entgegen der herrschenden Ansicht, 
die Zihne der Heteropoden im Verlauf der Radula- Ontogenese ihre 
Form betrachtlich andern. 

3. Da diese Anderungen gesetzmiBig ablaufen und spezifisch sind, 
kommt ihnen eine taxonomische Bedeutung zu. 


4. Die Entwicklung der Radula-Zahne von einer im wesentlichen 
stets gleichen Ausgangsform her deutet an, daB es sich hierbei um die 
Rekapitulation phylogenetisch dlterer Stadien handelt, im Sinne des 
Naefschen Gesetzes der ,,konservativen Vorstadien‘. 

5. Die Entwicklungsstadien der Zahne innerhalb der Einzelradulen 
und die der verschiedenen Arten kénnen in diesem Sinne als stindig fort- 
schreitende ,,Prolongationen‘‘ derselben Evolutionsrichtung, teilweise in 
Verbindung mit geringfiigiger ,,basaler Abbreviation‘ angesehen werden. 


6. Die vergleichende Untersuchung der Formen der Radula, der Schale, 
des Operculums und der Augen gestattet die Aufstellung eines Evolu- 
tionsschemas, worin die rezenten Vertreter der Familie nach ihrer Ent- 
wicklungshohe eingesetzt werden kénnen. 


7. Auf diese Weise entsteht ein Evolutionsmodell mit einer basalen Auf- 
spaltung in zwei getrennte Entwicklungsaste. Die gemeinsame Basis 
beider Reihen bildet die sehr konservative Art Atlanta fusca SOULEYET, 
stellvertretend fiir eine hypothetische Ur-Atlantide. 


8. Innerhalb der zwei Gruppen war eine stets gleichlaufende Entwick- 
lungstendenz von Radula wnd Schale nicht bei allen Arten festzustellen, 
so daB die genaue Stellung mancher Arten innerhalb des Schemas 
ungewiB bleibt. 

9. Die Radulen der verschiedenen Arten werden eingehend beschrieben 
und die taxonomisch bedeutungsvollen Entwicklungsablaufe der einzel- 
nen Zahnformen besonders hervorgehoben. 

10. Eine neue Art, Atlanta megalope n. sp. wird beschrieben, die im 
untersuchten Material unbestimmbaren Tiere werden aufgezahlt. 


11. Die SchluBbemerkungen weisen auf die Méglichkeit hin, die ge- 
wonnenen Ergebnisse zu erweitern. 
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Hinweise fiir Autoren 


Die i in deutscher, englischer, franzésischer oder italienischer Sprache abgefaBten 


z Manuskripte werden in Maschinenschrift auf einseitig beschriebenen Blattern — 


erbeten. Der Text ist so kurz wie méglich zu fassen. Am Ende der Arbeit soll eine 
kurze Zusammenfassung gegeben werden. : 


Im Text ist bei der Bezugnahme auf eine andere Arbeit jeweils der betreffende 


 Autorenname mit eingeklammerter Jahreszahl zu nennen. Die Literaturangaben . 
' sind am Schlu8 der Arbeit nach den Autorennamen alphabetisch anzuordnen und 


nicht zu numerieren, da die Auffindung mit Hilfe des Autorennamens und der 
Jahreszahl méglich ist. Nur wenn verschiedene Arbeiten desselben Autors aus dem 


_ gleichen Jahr zitiert werden, ist an der betreffenden Stelle im Text eine in 


Klammern gesetzte 1, 2 bzw. 3 hinter dem Autorennamen mit Jahreszahl einzu- — 
fiigen; die gleichen Zahlen stehen dann im Literaturverzeichnis, ebenfalls in 
Klammern gesetzt, vor der betreffenden Arbeit. 


Literaturangaben sollen Autorennamen, vollstandigen Titel der Arbeit, Zeit- 


- schrift, Bandzahl, Seitenzahlen sowie Jahreszahl umfassen {z. B. Scumipt, W. J.: 


Uber die Farbung der Fliigelmembran bei Papilio teredon Fldr. und Papilio aga-. 


- memnon L. Z. Morph. u. Okol. Tiere 88, 334—343 (1942)]. Die Zeitachriftenab- 


kiirzungen sind nach den World Medical Periodicals vorzunehmen. Band- und 
Jahrgangsangabe sollen ohne den Zusatz ,,Bd.“ oder ,,Jg.‘‘ stehen. Die Jahres- 
zahl ist in Klammern einzuschlieBen. Biicher miissen mit vollem Titel, Auflage, 
Ort, Verlag und Jahr zitiert werden. 


Autorennamen sollen (fiir KaprrAtcHEen- Druck) doppelt, lateinische Namen der | 
Objekte (fir Kursiv-Druck) geschlangelt unterstrichen werden. In Kursivdruck 
kénnen auch andere Worte des Textes gesetzt werden, die der Autor besonders 


= hervorzuheben wiinscht. Methodik, Protokolle und weniger wichtige Teile des 


Textes werden in Kleindruck (Petit) gesetzt. 


Die Abbildungen sind auf gesonderten Blattern Sicuavionert nicht in den Text 
einzukleben. Sie werden in der Regel als Textabbildungen veroffentlicht. Einzelne 
Abbildungen sollen nach Verkleinerung den Satzspiegel (110 176 mm) héchstens 
geringfiigig iiberschreiten. Kleinere Abbildungen sollten méglichst so gruppiert 
werden, daf die Gruppe nach Verkleinerung die Breite des Satzspiegels (110 mm) 
erreicht. Nach Méglichkeit sollten die Abbildungen als Federzeichnungen (fiir 
Strichétzung) hergestellt werden. Halbton(Tusche-)bilder ( (fir Autotypie) sollten 
nur dort verwandt werden, wo die Strich-Punkt- Technik nicht brauchbar ist. 


Bei Mikrophotographien ist der zu reproduzierende Ausschnitt so zu begrenzen, 


da8 er nur das fiir die Abbildung Wesentliche umfaBt und einen méglichst kleinen 
Raum einnimmt. Die Wiedergabe farbiger Abbildungen ist nur ausnahmsweise 
méglich und bedarf besonderer Vereinbarungen. Abbildungstafeln auBerhalb des 
Textes werden wegen ¢ ‘der schwierigeren Lesbarkeit solcher Arbeiten nur in beson- 
deren Fa ‘illen hergestellt. 

Die Abbildungserklarungen werden ebenfalls auf besonderen Blattern, vor 
eigentlichen Text getrennt, erbeten. 


Die Beschriftung der Abbildungen mit Buchstaben und/oder Ziffern erfolgt 
durch den Verlag. Die Hinweise werden auf einem iiber die Vorlage geklebten 


'Deckblatt erbeten. 


In der Korrektur sollen nur Druckfehler verbessert, jedoch keine inhaltlichen 
oder stilistischen Anderungen vorgenommen werden. 10% der Satzkosten iiber- 
steigende Korrekturkosten miissen den Autoren in Rechnung gestellt werden. 
Notwendige Nachtrage, als ,,Zusatz bei der Korrektur“ bezeichnet, sollen még- 
lichst kurz sein und an das Kade Ger Arbeit gesetzt werden. 
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Ae Stammesgeschichte der Sdugetiere 
Eine Ubersicht : Sen | 
iiber Tatsachen und Probleme der Evolution der Sdugetiere 


Von Mekaw Dr. Ericu THENIUS, » Rees. | 
Palaontologisches Institut der Universitat Wien, a 


und Professor Dr. HEtmut HoFeEr, ~ 
Max Planck-Institut fiir Hirnforschung, GieBen =, 


Mit 53 Abbildungen und 2 Tabellen. VI, 322 Seiten Gr.-8°. 1960. Ganzleinen DM 19 on 


\ INHALTSUBERSICHT 


Allgemeiner Teil: Grundsatzliches zur stammesgeschichtlichen Forschung (HoFEr). 
Fossilisation und Biostratinomie; die Liickenhaftigkeit der Fossiliiberlieferung (THENtuS 
und Horrr). Relative und absolute Chronologie (THEnrus). Palaogeographie der Konti- 
nente im Kaenozoikum (THENtIUs). Probleme des Aussterbens (THENtUs und HoFEr) - 

Motphologisch-anatomischer Teil: Grundziige der GebiBmorphologie (THENtIUs). Ur- 
sprung der Saugetiere und ihre anatomische Kennzeichnung (HoFER und THENIUs), 

Palaoneurologie (HoFEr) - Systematischer Teil: Die mesozoischen Saugetiere und ihre 
stammesgeschichtliche Bedeutung (THEntus). Die Prototheria (Kloakentiere oder Mono- 
tremata) (THENIUs). Die Metatheria (Beuteltiere oder Marsupialia) (THENIUs). Die Euthe- 
tia (Monodelphia oder Placentalia) (THENrus und Horsr). Die Haussaugetiere und ihre 
Abstammung (Horer und Tuenrus). Die Entwicklung der Saugetierfaunen auf den 
einzelnen Kontinenten (THEnrus) - Literaturverzeichnis ° Namen- und Sachverzeichnis, 


‘ 


ZUR INFORMATION 


Das Buch gibt eine Ubersicht tiber die Stammesgeschichte der Gudigetlere, deren Ké antnis 

in den letzten Jahrzehnten durch Fossilfunde und _vergleichend-anatomische Unter- 
suchungen an rezenten Formen sich wesentlich etweitert hat. Da die Saugetiere ihre Bliite 
erst in der Erdneuzeit (Kaenozoikum) erlebten, sind sie jene Tiergruppe, deren Phylogenie 
gegenwi4rtig durch Fossilfunde am besten belegt ist. Dies und das Fehlen einer modernen | 
zusammenfassenden Darstellung fiihrte zur Abfassung des Buches. Besonderer Wert” 
wurde auf Illustrationen gelegt, indem zahlreiche—durchweg neu entworfene— Stamm- 
baume die stammesgeschichtlichen Zusammenhange und damit den segenwartigen Stand 

unserer Kenntnis zum Ausdruck bringen sollen. 
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